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A. Einleitung 


Die Spermatogenese der Ostracoden ist nur selten Gegenstand 
cytologischer Arbeiten gewesen. In einer alteren Untersuchung an 
Notodromas monacha und Cyclocypris ovum waren irrtiimlicherweise 
keine Geschlechtschromosomen gefunden worden (ScumMarz 1912). 
Dagegen wurde spater bei Heterocypris incongruens vin komplizierter 
multipler Geschlechtschromosomenmechanismus festgestellt (BAUER 
1940). Beide Untersuchungen lieBen erkennen, da8 die in Teilung 
befindlichen Spermatocyten der Ostracoden auBerordentlich groB sind 
und klare Chromosomenverhiltnisse aufweisen. 

Auf der Suche nach einem Objekt, das sich zur Analyse der Chromo- 
somenbewegung eignet, wurde daher Notodromas monacha nachunter- 
sucht (Dietz 1954). Dabei stellte sich zwar heraus, daB die Ostracoden 
zur Lebendbeobachtung der Chromosomen ungeeignet sind, weil die 
Spermatocyten sehr viele groBe, stark lichtbrechende Mitochondrien 
enthalten, welche die Chromosomen vollstaéndig verdecken; aber es 
zeigte sich auch — entgegen ScumaLz — daB Notodromas ebenso wie 
Heterocypris multiple Geschlechtschromosomen hat. Theoretische 
Uberlegungen und die Zahlenzusammenhiange zwischen Autosomen und 
X-Chromosomen bei Notodromas und Heterocypris lieBen vermuten, 
da8 die multiplen Geschlechtschromosomen bei den Ostracoden durch 
Hinbeziehung von Autosomen in die X-Chromosomengruppe unter 
allmahlichem Verlust ihrer homologen Partner entstanden sind. Zur 
Sicherung dieser Annahme wurde die hier vorgelegte vergleichende 
Untersuchung der Ostracoden notwendig. Teilergebnisse wurden als 
vorlaufige Mitteilung bereits verdffentlicht (DimTz 1955). 


* Geringfiigig geinderte Fassung einer als Inaugural-Dissertation zur Erlangung 
des Grades eines Doktors der Mathematisch-naturwissenschaftlichen Fakultat der 
Eberhard-Karls-Universitat zu Tiibingen vorgelegten Arbeit. 
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Im Verlauf der Untersuchung zeigte es sich, daB verschiedene Befunde 
zum Verstaindnis der Chromosomenbewegung beitragen. So laBt die 
Lage der ungewohnlichen kinetischen Verbiande, wie:sie die X-Chromo- 
somenaggregate darstellen, Schliisse auf die GréBe der einwirkenden 
Krafte zu, wodurch Aussagen gerade iiber den bisher unverstandlichsten 
Teilungsabschnitt, die Prometaphase-Metaphase, médglich wurden. 
Zusammen mit einer Untersuchung der Chromosomenbewegung bei 
Tipula lateralis im Leben (Dietz 1956) ergaben sich so erste Vorstel- 
lungen von der Natur des Prometaphase-Metaphasemechanismus. 


Herrn Professor Dr. A. Kiitun danke ich fiir die Anregung zur Arbeit iiber 
Zellteilungsprobleme, Herrn Professor Dr. H. Bauer fiir das Thema dieser Arbeit 
und die Férderung durch Rat und Kritik. Herrn Dr. M.J.D. Wurtz, der mir 
auf einer Expedition in Siidaustralien wertvolles Material sammelte, méchte ich 
besonders herzlich fiir die damit verbundene Miihe danken. Desgleichen danke ich 
Herrn Dr. Fr. Varttant, der mir Erdproben aus nordafrikanischen Schotts 
besorgte, Frau Dr. G. ScHRODER-HARTMANN, die mir fixiertes Material aus Banyuls 
schickte, und den Herren Dr. K. StRENzKE und Dr. H. Hersst, die mich beim 
Sammeln der mitteleuropdischen Ostracodenarten unterstiitzten. Herrn Dr. H. 
Hersst verdanke ich auBerdem die Bestimmung der Arten. Herren B. JoHN und 
A. B. Acton danke ick fiir die Hilfe bei der Abfassung der Zusammenfassung. 


B. Material und Methode 


Die untersuchten Ostracodenarten stammen aus folgenden Fundorten: 

1. Cypris dietzi! Hersst (in litt.): Lake Albert und Lake Alexandrina, Siid- 
australien. 

2. Cypris whitei! Hersst (in litt.): Lake Alexandrina, Siidaustralien. 

3. Cypris fodiens! Hersst (in litt.): Lake Hamilton, Siidaustralien. 

4. Cypris compacta! Hersst (in litt.): Lake Albert. Siidaustralien. 

5. Scottia browniana (T. R. Jonss): Kaltstenotherme Quelle am Dieksee und 
Selenter See, Schleswig-Holstein, Norddeutschland. 

6. Platycypris bauert Hersst {in litt.): Lake Alexandrina, Siidaustralien. 

7. Heterocypris incongruens (RAMDOHR): Rockpool im Haupttal der Baillaurie 
bei Banyuls, Siidfrankreich. 

8. Cyclocypris ovum (JURINE): Wiesengraben bei Neuenburg, Tiimpel bei 
Wilhelmshaven, Norddeutschland. 

9. Cyclocypris globosa Sars: Moorgraben mit Sphagnum-Bewuchs bei Neuen- 
burg, Norddeutschland. 

10. Cyclocypris laevis (O. F. MULLER): Ein Teich bei Krefeld, Nordwestdeutsch- 
land, eir- Tiimpel bei Wilhelmshaven, Norddeutschland. 

1l. Cypria ophthalmica (JURINE): Wiesengraben bei Neuenburg, ein Weide- 
tiimpel bei Bremerhaven, Norddeutschland, ein Teich bei Krefeld, Nordwest- 
deutschland. 

12. Cypria exsculpta (FiscHEeR): Teich bei Krefeld, Nordwestdeutschland. 

13. Physocypria kliei H. W. Scuarer: Teich bei Krefeld, Nordwestdeutschland. 


1 Die Zuordnung dieser bisher unbekannten australischen Arten zu der Gattung 
Cypris ist vorliufig. Erst bei Kenntnis weiterer Arten kann entschieden werden, 
ob wegen der bestehenden geringen Abweichungen von den Cypris-Gattungs- 
merkmalen die Aufstellung einer neuen Gettung notwendig wird (HERBsT, briefliche 
Mitteilung). 
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Die australischen Arten wurden aus Eiern geziichtet, die in ausgetrockneten, 
salzhaltigen Erdkrusten aus der Uferregion der genannten Seen enthalten waren. 
Die Erdproben wurden in Brackwasser (Meerwasser aus dem Jadebusen mit 
Regenwasser im Verhiltnis 1:3 bis 1:5 verdiinnt) gebracht; nach 4—6 Tagen 
schlipften die ersten Larven. Als geeignetes Zusatzfutter zu den sich in den 
Aufzuchtschalen entwickelnden Algen erwies sich zerkleinertes Muskeigewebe von 
Mytilus edulis und Litorina baltica, sowie zerkleinerte Weizenkérner. Nach 3 bis 
4 Wochen erfolgte Kopulation und Eiablage. AuBer Cypris fodiens lieBen sich die 
Arten leicht ziichten. Die europaischen Arten wurden nach dem Fang fixiert. 

Altere Larven und adulte Tiere wurden in Alkohol-Eisessig (AE) 3:1 fixiert. 
Das Fixierungsmittel wurde bis zur Auflésung der Kalkinkrusten, die nach etwa 
12 Std erfolgt ist, haufig gewechselt. Da die Tiere monatelang in AE aufbewahrt 
werden kénnen, ohne da8 die Qualitaét der mikroskopischen Bilder leidet, wurde 
das in Frankreich fixierte Material in AE verschickt. 

Vor der Préparation wurden die Tiere 2—3 Std in Karmin-Essigsaure total 
gefarbt, danach in 45%iger Essigséure differenziert. Die Hodenschlauche sind 
dann gut durch die Schalen hindurch zu sehen. Die Praparation erfolgte ebenfalls 
in 45%iger Essigsiure. Die isolierten Hodenschliuche wurden auf Deckglaser 
iibertragen und dort in einem Tropfen Orcein-Milchsaure-Eisessig nachgefarbt. 
Besonders klare Praparate wurden erhalten, wenn die Hodenschlauche aufgerissen 
und die Spermatocyten freigesetzt wurden. Die Objekte wurden nur ganz leicht 
an die EiweiBschicht der Objekttriger angedriickt. Dauerpraparate, nach denen 
die Zeichnungen mit dem Abbeschen Zeichenapparat unter Benutzung der Phasen- 


-kontrasteinrichtung von Zeiss-Winkel angefertigt worden sind, wurden nach 


Verdrangung der Farblésung durch 96%igen Alkohol und Einschlu8 in Euparal 
hergestellt. 


C. Deskriptiver Teil 
I. Allgemeine Vorbemerkungen 

Alle bisher cytologisch untersuchten Ostracodenarten gehéren der 
Unterordnung Podocopa an. Eingehend bearbeitet wurde nur die 
Familie Cypridae. Der einzige untersuchte Vertreter der Cytheridae, 
Limnocythere spec. hat in einem kleinen, blasenférmigen Hoden, der 
nicht in die Schalenduplikatur eintritt, sehr kleine Spermatocyten mit 
winzigen Chromosomen in gréBerer Anzahl (n>10, Dietz 1955). Von 
den Darwinuliden konnte bisher kein Vertreter erhalten werden. 

Bau des Hodens (vgl. ScuMauz 1912). In jeder Schalenduplikatur findet sich 
bei den Vertretern der Cypridae ein Hoden, der sich auBer bei Platycypris baueri aus 
4 Hodenschliuchen zusammensetzt. Bei P.baweri enthalt jeder Hoden nur 
3 Schliuche. In der engen Schalenduplikatur sind die Hodenschlauche meist in 
Schlingen gelegt. 

Im distalen Ende jedes Hodenschlauches sind meist nur 1 oder 
2 kleine, primaire Spermatogonien vorhanden. Bei den einzelnen Arten 
machen die von den primaren abgeschniirten sekundaren Spermatogonien 
eine wechselnde, stets nur geringe Zahl von Teilungen vor der Spermato- 
cytenbildung durch. Die gleichzeitig entstandenen Spermatocyten 
entwickeln sich meist synchron und riicken allmahlich in den proximalen 
Teil des Hodenschlauches. Uber die Anzahl der Gruppen sich synchron 
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entwickelnder Zellen innerhalb eines Hodenschlauches (G) und itiber 
die Anzahl der SpermatocytenI, aus der eine derartige Gruppe besteht (S), 
gibt fiir die einzelnen Arten die Tabelle 1 Auskunft. 
AuBer in der Gattung Cypris entwickeln sich die Spermatocyten 
einer gleich alten Gruppe fast immer streng synchron, nur in der Gattung 
Cypris beginnen sie ihre 
Tabelle 1. G: Anzahl der Gruppen sich synchron Reifeteilungen mit einer 
entwickelnder Zellen verschiedenen Entwicklungszu- Phasenverschiebung. 
standes in einem Hodenschlauch. S: Anzahl der Die unterschiedliche 
n leichen Entwicklungsstadiums in . 
isi a Zahlen in jpanenans bezeichnen Entwicklungsgeschwin- 
digkeit zeigt sich schon 


die hiufigsten Anzahlen 
waihrend der Wachs- 














ee . a tumsphase. Der Ent- 

Platycypris bauevt . 2 2 ww. 7 2 wicklungsunterschied ist 
bedeutend; bei Cypris 

Scottia browniana. ..... a 5 4 dietzi fanden sich z. B. 
Cypria exsculpta, Physocypria kliet | 2 4, 6 : : i 
Cypria ophthalmica. ...... 1 6 folgende Stadien hinter- 
Cyclocypris globosa ....... 3: 16 einander in einem Ho- 
Cypris dietzi, C. whitei, C. com- denschlauch : 1 Prometa- 

Pin WIS OLS (SY Eh rr rane 3 8 : 

Cyclocypris laevis. ....... 1,2} 4,8 phase I, 1 Metaphase IT, 
Cyclocyprisovum........ 1,2} 6,8,10 1 Telophase II, 4 junge 


Spermatiden, 4 dltere 
Spermatiden, 8 fast vollig umgeformte Spermatiden und 8 Spermien 
mit kompaktem Kopf, alles Teilungsprodukte einer gleichzeitig entstan- 
denen Gruppe von 8 Spermatocyten I. 

Die geringe Anzahl von Zellen in den einzelnen Hodenschliuchen und die 
schubartige Entwicklung fiihren dazu, da®8 in vielen Mannchen, besonders der 
Arten mit einer groBen Zahl sich synchron entwickelnder Zellen, keine Teilungs- 
stadien anzutreffen sind. Teilungsstadien, die schnell durchlaufen werden, sind 
entsprechend noch seltener, z.B. enthielten bei Cypria ophthalmica 3 von etwa 
250 3 nur je einen Hodenschlauch mit Stadien der Anaphase I. 

Das erste Wachstum der Spermatocyten erfolgt in der frithen 
meiotischen Prophase, noch vor dem Pachytin. Die starke Volumen- 
zunahme — das Volumen kann um mehr als das Hundertfache ansteigen 
(BavER 1940) — erfolgt aber erst im Diplotiin. Die Chromosomen 
werden: wahrend dieser zweiten Wachstumsphase diffus, es bleibt 
hdchstens zeitweise das Heterochromatin der Geschlechtschromosomen 
und teilweise auch das der Autosomen erkennbar. Bereits im friihen 
Diplotin — die Zellen sind in diesem Stadium noch nicht wesentlich 
groBer als im Pachytién — bekommen die Chromosomen ein scholliges 
Aussehen. Sie werden dann immer starker aufgelockert und weniger 
gut farbbar, bis sie sich schlieBlich nicht mehr individuell erkennen lassen, 
sondern nur noch heterochromatische Abschnitte und der Nukleolus 
in dem sonst leeren Kern sichtbar sind. In diesem diffusen Stadium 
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wachsen Zelleib, Kern und Nukleolus betrachtlich heran. Im spaten 
Diplotan haben die Zellen ihre endgiiltige GréBe erreicht, und es erschei- 
nen die Chromosomen als lange, nur wenig spiralisierte Faden wieder 
(Abb. la, 4, 14a). Die Tetraden lassen in diesem Stadium ihren Aufbau 
besonders klar erkennen. Die heteropyknotischen Geschlechtschromo- 
somen haben einen abweichenden Spiralisationszyklus, ein Beispiel ist 
im X,_,-Aggregat von Notodromas bereits gegeben (Dietz 1954). Die 
vollige Verkiirzung der Chromosomen wird in der Diakinese erreicht, 
von diesem Stadium an sind die Reifeteilungen der untersuchten Arten 
hier beschrieben, wenn nicht irgendwelche prophasischen Besonderheiten 
ein Eingehen auf friithere Stadien notwendig macht. 

Der Nukleolus wird vor dem Eintritt in die erste Reifeteilung bei 
keiner Art véllig abgebaut. Wahrend er aber meist fragmentiert, bleibt 
er bei Platycypris baueri gewohnlich ungeteilt erhalten. Sein Verhalten 
in der Spindel wird bei dieser Art dargestellt (s. S. 375—379). 


II. Chromosomenzahl und Chromosomenverhalten der einzelnen Arten 
der Familie Cypridae 


a) Unterfamilie Cyprinae 

1. Cypris dietzi. Sowohl in den ganz jungen, wachsenden Spermato- 
cyten, als auch im spaten Diplotin sind in den Kernen aufer diffusen 
Autosomen, von denen nur sehr kurze und diinne heterochromatische 
Faden und Knoten erkennbar sind, der Nukleolus und meist drei 
Chromozentren vorhanden. Diese Zahl kann durch Verklebung reduziert 
sein, gewohnlich aber sind sie unverklebt und liegen raumlich weit 
voneinander entfernt. In einem mittleren Zeitabschnitt des diffusen 
Stadiums sind selbst diese Chromozentren verschwunden und nur sehr 
diinne und kurze Chromatinfaiden durchziehen den Kernraum. Wenn 
sich im spaten Diplotin die Chromosomen erneut verkiirzen, sind die 
Bivalente zunachst lang, wenig spiralisiert und zeigen die Tetradennatur 
sehr klar. Die Chiasmen liegen terminal oder subterminal, und so sind 
sie wohl bereits angelegt worden, da es unwahrscheinlich ist, daB ein 
Terminalisationsvorgang in der diffusen Phase stattfindet. Einige 
Tetraden liegen so vor, wie es fiir aus telokinetischen Chromosomen 
aufgebaute Bivalente zu erwarten ist (Abb. 1a, oberes und rechtes 
Bivalent), andere dagegen bilden Ringbivalente (Abb. 1a, linkes Chromo- 
som). 

Wahrend bei den offenen Bivalenten die Lage der Kinetochoren 
bzw. der Chiasmen stets cindeutig ist, ist die Bestimmung des Ortes 
der Kinetochoren in Ringbivalenten nur dann offensichtlich, wenn die 
Chiasmen subterminal angelegt sind (Abb. la). Aber auch bei Ring- 
bivalenten mit terminalen Chiasmen ist die Lage der Kinetochoren 
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bestimmbar, da ein Kontraktionsgefalle zwischen proximalen unddistalen 
Chromosomenabschnitten besteht. Bei allen offenen Bivalenten und 


any 
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Abb. la—d. Cypris dietzi, spiites Diplotiin bis Diakinese. a Die Chromosomenpaare sind 
im Diplotiin hiufig mit ihren Kinetochorenregionen verklebt (links unten). Es besteht ein 
Kontraktionsgefille zwischen proximalen und distalen Chromosomenabschnitten, jedoch 
sind die chiasmadistalen Abschnitte stets stark kontrahiert. b Nach weiterer Verkiirzung 
finden sich bereits einzelne iiber ihre ganze Linge gleichmia®ig spiralisierte Bivalente 
(Ringbivalent), meist sind die distalen Abschnitte noch wenig kontrahiert (unten rechts). 
Die Kinetochorenregionen sind bei vielen Tetraden noch verklebt. Der Geschlechtschromo- 
somenkomplex (oben) besteht aus 3 mit ihren Kinetochoren vereinigten X-Chromosomen, 
von denen eines mit einem Y gepaart ist. c Die vor den Chiasmen liegenden distalen Chromo- 
somenabschnitte sind bei den meisten Bivalenten nochimmer wenig kontrahiert; d Diakinese. 
Die Kinetochorenregionen aller Bivalente haben sich voneinander getrennt. Auch die 
distalen Chromosomenabschnitte sind maximal kontrahiert. Geschlechtsaggregat rechts 


bei allen Ringbivalenten, die ein deutliches subterminales Chiasma 
aufweisen, in allen Fallen also, wo iiber die Lage des Kinetochors kein 
Zweifel bestehen kann, zeigt sich, daB die kinetochorennahen Chromo- 
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somenabschnitte starker kontrahiert sind als die distalen Chromosomen- 
abschnitte. Es werden daher auch bei Ringbivalenten, deren Chiasmen 
vollig terminalisiert sind und somit nicht zu erkennen sind, die stark 
kontrahierten Chromosomenabschnitte die kinetochorennahen sein. 
Merkwiirdig ist die Tatsache, daB die chiasmadistalen Abschnitte bei 
Cypris dietzi starker kontrahiert sind, und zwar oft ebensostark wie 
die kinetochorennahen Abschnitte (Abb. la, c). Aber nur chiasma- 
distale Chromosomenabschnitte verhalten sich so, liegt das Chiasma 
vollig terminal, so ist die Verjiingung des Chromosoms bis zum Ende 
festzustellen. Die Ringbivalente unterscheiden sich von den offenen 
Tetraden demnach nur dadurch, da8 ihre Kinetochoren (méglicherweise 
durch das kinetochorennahe Heterochromatin) im Diplotan verklebt 
bleiben. 

Nach weiterer Kontraktion entstehen Bilder wie sie Abb. 1b und 
etwas spditer Abb. le wiedergeben. Die chiasmanahen Chromosomen- 
abschnitte sind meist noch wenig kontrahiert und zum Teil gerade noch 
erkennbar, wahrend die proximalen Chromosomenabschnitte schon 
stark kontrahiert sind. Nicht bei allen Bivalenten sind die Unterschiede 
im Kontraktionsgrad noch deutlich (z. B. bei der Ringtetrade in Abb. 1b). 
In einem noch spateren Stadium sind in vielen Fallen auch die distalen 
Chromosomenabschnitte kontrahiert; daneben kommen aber, seltener 
werdend, immer noch Tetraden vor, deren chiasmanahen Abschnitte 
noch nicht maximal spiralisiert sind. 

Das Aussehen der aufgeklappten Bivalente erinnert an die von HvuGHES- 
ScHRADER (1943) aufgefundenen Bivalente bei den Mantiden, die in der Diakinese, 
also vor dem Wirksamwerden irgendwelcher Spindelkrafte schon eine Streckung 
aufweisen. Bei Cypris dietzi ist unzweifelhaft das eigenartige Aussehen der Bivalente 
nicht durch eine gegenseitige AbstoBung der Kinetochoren verursacht, denn die 
Kinetochoren sind in vielen Fallen sogar noch verklebt. 

In den daran anschlieBenden spaten Diakinesen (Abb. 1d, d’) sind 
schlieBlich alle Chromosomen vollstaéndig kontrahiert und die Verklebung 
der Kinetochoren ist bei allen gelést. Zum Teil zeigt die Halbmondform 
der Tetraden noch, daB ihre Kinetochoren zuvor verklebt waren. Mit 
den Bivalenten bildet sich im spaéten Diplotan noch eine anders gebaute 
Chromosomenkonfiguration heraus, bei deren Bildung die Hetero- 
chromozentren, die wahrend des friihen und des spaiten Wachstums- 
stadiums als einzige Chromosomenabschnitte starker kontrahiert sind, 
einbezogen werden. Die Chromosomenkonfiguration ist fiir ein mittleres 
Kontraktionsstadium in Abb. 1b (oben), voll kontrahiert in Abb. 1d 
(rechts) dargestellt. Ihr Bau 1a8t vermuten, daB sie aus 4 Chromosomen 
besteht, von denen zwei gepaart sind, wahrend die iibrigen 2 Chromo- 
somen und eines der gepaarten mit kurzen, proximalen Abschnitten 
vereinigt sind. Es handelt sich hierbei um den Geschlechtschromosomen- 
komplex, und alle spiteren Stadien bestatigen, daB er aus 4 Chromosomen 
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zusammengesetzt ist; drei sind X-Chromosomen, die wie die 6 X-Chromo- 
somen von Heterocypris (BAUER 1940) und die zwei von Notodromas 
(Dietz 1956) durch Vereinigung kinetochorennaher Abschnitte wahrend 
der ersten Reifeteilung ein Aggregat bilden, und eines von ihnen ist 
wie bei Heterocypris mit einem Y-Chromosom gepaart. Wann die Ver- 
einigung der 3 X-Chromosomen erfolgt, ist nicht feststellbar. Es ist 
aber in Analogie zu anderen Arten, die eine Pachytananalyse zulassen 
(besonders Notodromas), anzunehmen, daf die Aggregatbildung im 
Pachytaén bereits stattgefunden hat. Die Pachytanzellen von Cypris 
dietzi lassen sich wegen ihrer geringen GréBe und der dichten Verknaue- 
_ lung ihrer Chromosomen nicht genau analysieren. Es ragen meist aus 
dem Knauel stirker verkiirzte, heteropyknotische Chromosomen- 
abschnitte heraus und umgeben den Nukleolus; es liegt nahe, in ihnen 
die Geschlechtschromosomen zu vermuten, die wegen ihrer Heteropyk- 
nose einen von den Autosomen verschiedenen Spiralisationszyklus 
aufweisen. Im mittleren Wachstumsstadium sind sie ebenso wie die 
Autosomen véllig diffus, vorher und nachher aber sind kiirzere Ab- 
schnitte kontrahiert. Zwischen den MHeterochromozentren liegen 
Chromosomenabschnitte, die sich in der friiheren wie in der spaten 
Wachstumsphase entspiralisieren, wie sich indirekt aus der grofen 
Entfernung ergibt, die zwischen den Chromozentren bestehen kann. 
In den Diakinesen liegen schlieBlich 7 aus telokinetischen Chromosomen 
aufgebaute Tetraden, sowie das Geschlechtschromosomenaggregat zum 
Eintritt in die erste Reifeteilung bereit (Abb. 1d). 

Nach Auflésung der Kernmembran bildet sich eine sehr groBe, 
die ganze Zelle ausfiillende Spindel. Wahrend der maximalen Spindel- 
streckung ist diese schmal (Abb. 2a); zur Metaphase hin wird sie breiter 
und kiirzer (Abb. 2b). Alle Chromosomen werden wahrend der friihen 
und mittleren Prometaphase stark gestreckt, und zwar betrifft die 
Streckung hauptsichlich Chromosomenabschnitte nahe den inzwischen 
vollig terminalen Chiasmen und nahe den Kinetochoren, wahrend die 
tibrigen Chromosomenabschnitte starker verkiirzt bleiben. Infolge der 
auBerordentlich starken Dehnung der chiasmanahen Chromosomen- 
abschnitte werden diese haufig unsichtbar (Abb. 2a, a’). Es ist typisch 
fiir die Prometaphasestreckung, da8 die einzelnen Chromosomen 
verschieden stark gestreckt werden. Der X,_,-Y-Komplex ist meist 
stirker gestreckt als die Bivalente; stets ist er eine der am stirksten 
gestreckten Chromosomenkonfigurationen. Die vereinigten Kinetochoren 
der 3 X-Chromosomen sind zu einem Pol, das Y zum Gegenpol hin 
orientiert. Die X-Chromosomen sind fast immer néher zu ihrem Pol 
hin verlagert als irgendeine Autosomendyade. In der spaiten Prometa- 
phase verkiirzen sich alle Chromosomen wieder und ordnen sich allmih- 
lich in den Aquator ein. Auch der Geschlechtschromosomenkomplex 
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Abb. 2au.b. Cypris dietzi. a Prometaphase I. Spindel langgestreckt und schmal. Beson- 

ders die chiasmanahen Chromosomenabschnitte werden stark gestreckt. Das Geschlechts- 

chromosomenaggregat ist stiirker in Richtung auf den Pol verlagert, zu dem die 3 X-Kineto- 

choren orientiert sind; b friihe Metaphase I, Spindel kurz und breit. Tetraden gar nicht 

oder nur noch geringfiigig gestreckt. Das X,_;-Y-Chromosom liegt im gleichen Aquatorial- 
bereich wie die Bivalente 
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gibt die ausgepragte Annaiherung zu dem Pol, zu dem die 3 X-Kineto- 
choren orientiert sind, auf und liegt, ebenfalls verkiirzt, im gleichen 
Bereich, den auch die Bivalente im Aquator einnehmen (Abb. 2b, b’). 
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Abb. 3a u. b. Cypris dietzi. a Anaphase I; Trennung der Tochterplatten durch Spindel- 

streckung, Anniherung der Chromosomen an die Pole spielt keine oder nur eine unerheb- 

liche Rolle. Der Geschlechtschromosomenkomplex gleicht im Bewegungsverhalten den 

Bivalenten. b Prometaphase II; Spermatocyte mit 10 Chromosomen. Die 3 X-Chromo- 
somen haben sich voneinander getre’ it 


In der Anaphase werden die Tochterplatten im wesentlichen durch 
eine starke Spindelstreckung voneinander getrennt. Die Chromosomen 
nahern sich dabei héchstens geringfiigig den Polen (Abb. 3a, a’). 
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Zumindest der Hauptanteil der Anaphasebewegung der Chromosomen 
wird also von dem gleichen Mechanismus bewirkt, der bereits bei 
Notodromas festgestellt (DreTz 1954) und zuerst bei TJ’amalia von Ris 


(1943) beschrieben worden ist. In der spiten Anaphase unterscheidet 
sich ein dichtfaseriger, aquatorialer 


Spindelmittelteil auffallig von den Z is aig 
Spindelbezirken in Polnéhe, die nur / ; 

wenig deutliche Faserung aufweisen. i 20p. 
Vor der Teilung bildet sich eine } Sihqucrigd eM 
Zellplatte. Paibiclicyt sity Ny 


Durch die 1. Reifeteilung ent- 
stehen bei C. dietzi zwei in ihrem 
Chromosomenbestand verschiedene 
Sorten von Spermatocyten zweiter 
Ordnung; die eine enthalt 8 Chro- 
mosomen (7 Autosomen und das \ ‘eo 
Y-Chromosom), die andere 10 (7 Au- + * 
tosomen und 3 X-Chromosomen). a 
Die Abb. 3b, b’ stellt eine Spermato- 7 
cyte zweiter Ordnung mit 10 Chromo- 
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Abb. 4 Abb. 5 
Abb. 4. Cypris whitei, spites Diplotiin. Kontraktionsgefille von proximalen zu distalen 
Chromosomenabschnitten nicht auffallig. Das Y-Chromosom ist im spiten Diplotan 
bereits vor den anderen Chromosomen kontrahiert und liegt dem Nukleolus an 
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Abb. 5. Cypris whitei, Prometaphase I, die 7 Bivalente sind nur noch wenig gestreckt; 

dagegen ist bis zur Unsichtbarkeit der chiasmanahen Chromosomenabschnitte das Ge- 

schlechtsaggregat gestreckt. In der Spindel sind auBer den Chromosomen die Fragmente 
des Nukleolus enthalten 


somen in Prometaphase dar. Die X-Chromosomen sind wahrend der 
zweiten Reifeteilung frei und-lassen sich nicht von den Autosomen 
unterscheiden. Die Trennung der X-Chromosomen in der zweiten 
Reifeteilung tritt wie bei Notodromas und bei Heterocypris ein. Das 
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gleiche Verhalten zeigen auch die X-Chromosomen aller tibrigen Ostra- 
coden. In der Anaphase II wandern die Chromosomen ebenfalls nicht 
zu den Polen; es werden die Tochterplatten wiederum durch starke 
Spindelstreckung voneinander getrennt. 

2. Cypris whitei. Dieser zweite Vertreter der Gattung Cypris 
gleicht der eben beschriebenen Art in vielen Einzelheiten, jedoch sind 
die Spermatocyten, die in die erste Reifeteilung eintreten, kleiner. 
Abgesehen davon, da das Kontraktionsgefalle zwischen proximalen 
und distalen Chromosomenabschnitten nicht deutlich ist (Abb. 4a, b), 
unterscheidet sich die Spiralisation der Autosomen und der X-Chromo- 
somen nicht von der bei C. dietzi. Das Y-Chromosom weist dagegen 
einen abweichenden Spiralisationszyklus auf. In den alteren wachsenden 
Spermatocyten ist es heterochromatisch, kontrahiert und liegt dem 
Nukleolus an (Abb. 4c). 

Wie bei Cypris dietzi erfolgt Ringbildung der Tetraden durch Ver- 
klebung der kinetochorennahen Autosomenabschnitte. Die Abb. 5a, a’ 
zeigt eine friihe Prometaphase vor der maximalen Chromosomenstreckung. 
Der Chromosomenbestand ist in beiden Arten gleich, ebenfalls gemeinsam 
ist der Besitz persistierender Nukleolen in beiden Teilungen. 

3. und 4. Cypris fodiens und C.compacta. Diese Arten haben den 
gleichen Chromosomensatz wie die beiden zuvor beschriebenen Arten. 
Der Spiralisationsunterschied zwischen proximalen und distalen Chromo- 
somenabschnitten ist kaum ausgepragt. Wahrend der ganzen Wachtums- 
phase liegt das Y-Chromosom als heterochromatischer Klumpen dem 
Nukleolus an. Alle spiteren Phasen gleichen denen der bisher be- 
schriebenen Arten dieser Gattung. ae 

Alle untersuchten Ostracoden der Gattung Cypris haben die Chromo- 
somenformel : 

2n,=14A+X,,+Y. 

5. Scottia browniana. In den diffusen Kernen der heranwachsenden 
Spermatocyten sind keine gréBeren Heterochromatinmassen vorhanden. 
Im spaten Diplotén bilden sich 7 Chromosomenkonfigurationen heraus, 
die spiter in der Diakinese eine periphere Lage im Kern einnehmen. 
Unmittelbar nach der Auflésung des Kernes, also waihrend der gerade 
erst beginnenden Spindelbildung, liegen die Chromosomen noch unorien- 
tiert in der Spindel; sie sehen dann noch genauso aus wie in den Diaki- 
nesekernen. Mit der Orientierung setzt die bei dieser Art besonders stark 
ausgepragte Prometaphasenstreckung ein (Abb. 6a, ‘a’). Dabei wird 
es besonders deutlich, daB 6 Bivalente vorhanden sind, die sich aus 
telokinetischen Chromosomen zusammensetzen, und daB die 7. Kon- 
figuration ein Aggregat aus 3 Chromosomen, zwei recht kleinen und 
einem sehr viel groBeren, darstellt. Haufig sind bis zu 3 Zipfel — offen- 
sichtlich kinetochorennahe Chromosomenabschnitte — aus dem Aggregat 
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Abb. 6a u. b. 


Scottia browniana, Prometaphase—Metaphase. a Die chiasmaproximalen 
Abschnitte der Bivalente werden in friihen Prometaphasen gleichmiéBig gestreckt. Das 
Aggregat ist stets zu dem Pol verlagert, zu dem 2 seiner Chromosomen orientiert sind. 
b Die Bivalente und das X-Aggregat sind nur noch wenig oder gar nicht mehr gestreckt. Alle 
Konfigurationen haben sich in den Aquator eingeordnet; trotz der 2:1-Orientierung der 

X-Kinetochoren auch das Aggregat. In a’ und b’ liegt das X-Aggregat in der Mitte 
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Abb. 7a—c 
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herausgezogen. Das Ausma8 der Prometaphasestreckung der einzelnen 
Bivalente ist verschieden. Die chiasmaproximalen Chromosomen- 
abschnitte werden nahezu gleichmaBig gestreckt ; es gibt keine Abschnitte, 
die dem Zug besonders leicht nachgeben. Asymmetrisch verformte 
Tetraden sind nur selten und dann wenig ausgepragt vorhanden. Die 
Bivalente werden kaum aus dem ehemaligen Kernbereich verlagert. 
Das Aggregat dagegen ist in der Prometaphase starker als die Tetraden 
zu einem Pol verlagert. In allen gut analysierbaren Fallen sind stets 
2 Kinetochoren in Richtung auf den nahen, eines in Richtung auf den 
entfernten Pol orientiert. Die Orientierung der im Aggregat vereinigten 
Einzelchromosomen ist willkiirlich. Das groBe Chromosom kann allein 
oder mit einem der kleinen zusammen zu einem Pol gerichtet sein. 

In der spaten Prometaphase verkiirzt sich die Spindel unter gleich- 
zeitiger Verbreiterung in der Aquatorialregion. Die Streckung der 
Bivalente geht zuriick; desgleichen verkiirzt sich das Aggregat, und 
die Zipfel werden wieder einkezogen. Sowohl die Bivalente als auch 
das Aggregat ordnen sich in der vollen Metaphase sehr genau in eine 
Aquatorialplatte ein (Abb. 6b, b’). 

In der Anaphase nahern sich die Dyaden den Polen; auBerdem 
werden durch starke Spindelstreckung die Centrosomen und damit die 
Tochterplatten voneinander entfernt (Abb. 7a, b). Das Aggregat 
bleibt wahrend der Anaphasewanderung der Dyaden in Aquatornahe, 
es wird stets etwas in Richtung auf den Pol verlagert, zu dem 2 Kineto- 
choren orientiert sind. Die Kinetochorenregionen der X-Chromosomen 
kénnen wieder ausgezogen werden, oder es wird das ganze Aggregat 
gestreckt (Abb. 7a, c). Wéahrend der Anaphasewanderung werden 
haufig distale Chromosomenabschnitte homologer Dyaden in Richtung 
auf den Aquator ausgezogen. Die Ursache diirfte wie bei Cypria ophthal- 
mica in der Existenz von Interzonalfasern begriindet sein (s. 8. 397). 
Erst in der spiten Anaphase, wenn die Autosomendyaden die Wanderung 
beendet haben und sich zu entspiralisieren beginnen, wandert das 
Aggregat, das inzwischen wieder verkiirzt ist, zu einem Pole nach 
(Abb. 7b, b’). In der Telophase bildet sich auch bei dieser Art eine 
Zellplatte. 

Scottia browniana weist demnach 2 Sorten von Spermatocyten 
zweiter Ordnung auf, solche, die nur 6 Autosomendyaden bekommen 


Abb. 7a—c. Scottia browniana, Anaphase I. a Wahrend der Wanderung der Dyaden 
bleibt das Aggregat in der Niihe des Aquators und wird gestreckt, wobei bis zu 3 kineto- 
chorennahe Abschnitte aus den X-Chromosomen herausgezogen werden. Vereinzelt 
werden distale Abschnitte homologer Dyaden (hier bei der 2. Dyade von links) wohl in- 
folge von Interzonalfasern ausgezogen; diese Dyaden bleiben bei der Wanderung etwas 
hinter den anderen zuriick. b Erst nachdem die Dyaden ihre Wanderung beendet haben 
und sich bereits zu entspiralisieren beginnen, wandert das Aggregat, inzwischen wieder 
verkiirzt, zu einem Pol. Die Chromosomen sind lediglich zur besseren Darstellung der Spiral- 
struktur dunkler gehalten als ina. c Aggregate aus Zellen gleichen mittleren Anaphase- 
stadiums wie a 
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Abb. 8a u. b. Scottia browniana, 2. Reife- 

teilung. a Spermatocyte mit 6 (autosomalen) 

Chromosomen. b Spermatocyte mit 9 Chro- 

mosomen. Die 3 X-Chromosomen (in b’ zwei- 

tes bis viertes von links) sind frei, eines ist 

sehr viel gréBer, die beiden anderen erheblich 
kleiner als die Autosomen 
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haben und solche die zusatzlich 
noch das X-Aggregat erhielten. 
Abb. 8a, a’ gibt eine Metaphase 
II mit 6 Chromosomen wieder. 
Die in der ersten Reifeteilung 
im Aggregat vereinigten X-Chro- 
mosomen bleiben zum Teil noch 
wahrend der Prometaphase II 
verklebt; in der Metaphase und 
Anaphase sind dann aber alle 
Chromosomen voneinander ge- 
trennt. Die Spermatocyten II, 
die das Aggregat erhalten haben, 
weisen dann 9 Chromosomen auf 
(Abb. 8b, b’). Das Aggregat muB 
also aus 3 X-Chromosomen zu- 
sammengesetzt sein. Von diesen 
3 Chromosomen ist eins gréBer 
als die Autosomen, 2 sind erheb- 
lich kleiner. 

Scottia browniana besitzt also 
einen Chromosomensatz von 

2n,=12A+X,> 


DieX-Chromosomennatur der 
Univalente wurde durch Unter. 
suchung von Oocytenmetapha- 
sen I bestiatigt, in denen 9 Bi- 
valente vorliegen. 


6. Piatycypris baueri. In den 
diffusen Kernen der Diplotan- 
zellen sind keine Heterochromo- 
zeutren vorhanden. In der Dia- 
kinese haben sich 9 Chromoso- 
menkonfigurationen herausgebil- 
det; unter ihnen lassen sich nach 
der Spindelbildung und der da- 
mit erfolgenden Orientierung der 
Chromosomen 8 Bivalente, die 
aus telokinetischen Chromoso- 
men bestehen und eine andere 
Chromosomenkonfiguration — er- 
kennen (Abb. 9a, a’). Die Biva- 
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lente werden in der Prometaphase weniger stark gestreckt als bei 
anderen Ostracodenarten. Sie kénnen erheblich aus der Region, 
die dem ehemaligen Kernraum entspricht, herauswandern und sich 
somit den Polen starker nahern, als Bivalente solcher Arten, die ausge- 
pragte Prometaphasestreckung zeigen. Die Veranderungen der Spindel 
und das Verhalten der Chromosomen zur Metaphase hin unterscheiden 
sich nicht von den zuvor beschriebenen Arten. Die Verkiirzung der 
Chromosomen in der Metaphase I geht ganz besonders weit (Abb. 9b). 

In der Anaphase wird die Trennung der Dyaden wiederum in starkem 
MaBe durch bloBe Spindelstreckung erreicht. Eine Annaherung der 
Dyaden an die Pole spielt daneben eine wenn auch untergeordnete 
Rolle. Die sich von den Bivalenten unterscheidende Chromosomen- 
konfiguration bleibt in der Anaphase zunachst in der Nahe des Aquators 
liegen (Abb. 10a, a’). Erst nachdem die Dyaden ihre Anaphasebewegung 
fast oder véllig beendet haben, beginnt das Aggregat ungeteilt zu einem 
Pol zu wandern. Es wird wahrend der Anaphasewanderung der Dyaden 
etwas gestreckt, wobei gewohnlich 3 Zipfel ausgezogen werden. Diese 
Form behalt das Geschlechtschromosomenaggregat zu Beginn seiner 
Polwanderung bei, doch noch bevor es die Chromosomen einer Tochter- 
platte erreicht hat, ist es wieder verkiirzt (Abb. 10b, b’, c, c’). Wie 
bei den meisten anderen Cypriden bildet sich in der Telophase im 
Aquator eine Zellplatte. 

Bei allen untersuchten Ostracodenarten kommen in beiden Reife- 
teilungen persistierende Nukleolen vor. Wahrend diese aber bei den 
meisten anderen Arten schon in der friihen Prometaphase I in mehrere 
Teilnukleolen zerfallen und dann der geringen GroBe wegen sich nur 
schwer verfolgen lassen, bleibt der Nukleolus bei P. baueri meist ungeteilt 
erhalten. Nur selten wird er auch hier zu einem wechselnden Zeitpunkt, 
keineswegs bevorzugt mit dem Eintreten der Anaphase fragmentiert. 

Die morphologischen Veranderungen der Nukleolen lassen sich vom 
Pachytan an verfolgen, wo in jedem Kern ein kleiner Nukleolus vor- 
handen ist. Mit dem Zell- und Kernwachstum vergréBert sich dieser, 
ist im frihen Diplotin haufig lappig und hat im spaten Diplotin seine 
maximale Gr6é8e erreicht (Abb. 9c). In diesem Stadium ist er im 
Querschnitt elliptisch bis kreisf6rmig und von vielen Vakuolen durch- 
setzt. Mit der Verkiirzung der Chromosomen zur Diakinese hin verandert 
er sich auffallig, sein Volumen nimmt stark ab, und es befindet sich in der 
Mitte, umschlossen von homogen erscheinender Nukleolarsubstanz, 
nur noch eine groBe Vakuole (Abb. 9d). Nach der Kernauflésung und 
Spindelbildung ist er meist noch etwas kleiner (Abb. 9e). Bis zur 
Metaphase hat sich das Volumen des Nukleolus weiter verringert, sein 
Durchmesser betriigt jetzt etwa 5. Die Verkleinerung beruht darauf, 
daB die zentrale Vakuole inzwischen ganz oder bis auf einige winzige 

Chromosoma (Berl.), Bd. 9 26 
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Abb. 10a—c. Platycypris baueri, Anaphase. a Die Chromatiden der Dyaden klappen 

wiihrend der Wanderung auf. Das X-Aggregat bleibt in der Nahe des Aquators liegen und 

wird gestreckt. Der Nukleolus befindet sich zwischen Pol und einer Tochterplatte. b Das 

immer noch gestreckte X-Aggregat wandert in der spiiten Anaphase zu einer Tochterplatte 
nach. c X-Aggregat nach AbschluB der Anaphasewanderung 
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Abb. 9a—g. Platycypris baueri. a Prometaphase I, die Prometaphasestreckung ist nur 
gering; die Bivalente wandern zum Teil erheblich aus dem ehemaligen Kernbereich heraus. 
Es werden besonders stark die distalen Chromosomenabschnitte gestreckt. Neben 8 Bivalen- 
ten ist ein X-Chromosomenaggregat vorhanden (in a’ viertes von links). Irgendwo in der 
Spindel liegt ein groBer Nukleolus. b Chromosomenbestand in Metaphase; bis auf 2 Tetraden 
sind die Chromosomen villig verkiirzt. c—g Der persistierende Nukleolus (Diplotiin bis Telo- 
phase). c spites Diplotiin; d Diakinese; e friihe Prometaphase; f Metaphase; g Anaphase 
und Telophase. Uber die Lage des Nukleolus in der Spindel vergleiche Text 
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Restvakuolen verschwunden ist (Abb. 9g). Die GréBe des Nukleolus 
bleibt dann bis in die Interkinese konstant. 

Die Lage des Nukleolus in der Spindel ist uneinheitlich. Eine 
AusstoBung aus der oe wurde nicht beobachtet. In der friihen 
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Abb. lla u. b. Platycypris baueri, Spermatocyten II. a Prometaphase einer Spermato- 


cyte II mit 8 Autosomen. b Spite Prometaphase einer Spermatocyte mit 11 Chromosomen 
(8 Autosomen + 3 X) 


Prometaphase der ersten Reifeteilung liegt er noch in der Region des 
ehemaligen Kernraums; in fortgeschrittenen Prometaphasen und in 
Metaphasen befiridet er sich irgendwo in der Spindel. In der Metaphase 
ist also die Lage im Aquator keineswegs die Regel. In allerdings nur 
4 Anaphasestadien wurde der Nukleolus nur zwischen den Polen und 
den Tochterplatten, nie im Spindelmittelteil beobachtet (Abb. 10a, b). 
Erst zu Beginn der Telophase lag der Nukleolus auch zwischen einer 
Tochterplatte und dem Aquator (Abb. 10). 
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In der Interkinese werden in den Karyomeren neue Nukleolen 
aufgebaut, ohne daB es zur Auflésung des alten Nukleolus kommt. 

Bei P. baueri gibt es 2 Sorten von Spermatocyten zweiter Ordnung: 
die einen haben 8 Autosomen, die anderen zusatzlich noch das Geschlechts- 
chromosomenaggregat erhalten. Schon wahrend der Prometaphase IT 
haben sich die X-Chromosomen voneinander getrennt. Aus den Zahlen- 
verhaltnissen ergibt sich, daB das Aggregat aus 3 X-Chromosomen 
zusammengesetzt ist; neben den Spermatocyten II mit 8 Chromosomen 
(Abb. lia, a’) gibt es nimlich solche mit 11 Chromosomen (Abb. 11b, b’). 
Die X-Chromosomen sind nicht von den Autosomen zu unterscheiden. 
Die Chromosomen kénnen sich in der Prometaphase II voriibergehend 
stark den Polen nihern. Wahrend der friihen und mittleren Prometa- 
phase sind ihre Schenkel zu den Polen hin umgebogen. In der Metaphase 
dagegen liegen die Schenkel parallel zur Aquatorialebene. Die Einordnung 
der Chromosomen in den Aquator erfolgt sehr akkurat. Der Spindel- 
mechanismus in der Anaphase der zweiten Reifeteilung arbeitet ebenfalls 
durch starke Streckung des Spindelkérpers und bewirkt damit die 
Trennung der Tochterplatten. Es 1ai8t sich aber nicht mit Sicherheit 
sagen, ob auBerdem noch eine geringe Annaherung der Chromosomen 
an die Pole erfolgt. 

Platycypris baueri hat einen Chromosomenbestand von 

2n = 16+ X,-. 


7. Heterocypris incongruens 

Diese Art ist bereits von Bauer (1940) ausfiihrlich untersucht worden. Das 
Material, das er beniitzte, stammt aus Pommern und Thiiringen; das zu dieser 
Nachuntersuchung benutzte Material aus Siidfrankreich. Es bestehen keine auf- 
fallenden cytologischen Verschiedenheiten in den geographisch weit getrennten 
Populationen. Die Technik der Totalpriparation erméglichte genauere Einsich- 
ten in das Verhalten der Chromosomen unmittelbar nach der Spindelbildung. 

In spiten Diakinesen liegen sich die Centrosomen in der Nahe des 
Kernes gegeniiber und bilden schon bevor die Kernmembran sich auflést 
sehr starke Polstrahlungen. In einigen Fallen kénnen die beiden Astern 
so groB werden, daB sie den noch geschlossenen Kern umgeben und sich 
auBerhalb des Kernes bereits zu einer Spindel vereinigen. Die Chromo- 
somen liegen peripher im noch intakten, sehr groBen Kern. Unmittelbar 
nach der Kernauflésung erhalten daher die Chromosomen in den aller- 
meisten Fallen zunachst nur zu einem Pol Kontakt (Abb. 12a). Die 
unmittelbare Folge ist, daB sie sich in den Astern orientieren und dab 
sie unmittelbar danach ein Stiick in Richtung auf den Pol wandern, 
zu dem sie zufallig Verbindung haben. In diesem Stadium sind die 
Chromosomen zwar orientiert, aber noch nicht gestreckt. Sie liegen in 
willkiirlicher Verteilung nahe den beiden Centrosomen. Der X,_,Y-Kom- 
plex ist teils mit den vereinigten Kinetochoren der X-Chromosomen, 
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teils mit dem Kinetochor des Y-Chromosoms voran in die Nahe eines 
Poles gewandert (Abb. 12b). Nur in einem Fall wurde eine Tetrade in 
der Mitte zwischen den Centrosomen vorgefunden, diese hatte sich noch 





Abb. 12a u.b. Heterocypris incongruens, friihe Prometaphase I. a Unmittelbar nach der 
Kernauflésung ist die Spindelbildung im ehemaligen Kernbereich noch nicht erfolgt. 
Die Chromosomen bekommen daher nur zu den Polstrahlen eines Centrosoms Kontakt. 
b Noch immer hat sich die Spindel im ehemaligen Kernraum nicht ausgebildet. Die 
Chromosomen sind (noch deutlicher als in a) in willkiirlicher Verteilung ein Stiickin Richtung 
auf den Pol gewandert, zu dem sie sich orientieren konnten. Die Chromosomen sind nicht 
gestreckt 
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zu keinem Pol orientiert, sondern glich einer Tetrade im Diakinese- 
stadium. Der ehemalige Kernraum hatte zu dieser Zeit noch immer 
keine Spindelstruktur. Die distalen Chromosomenabschnitte des groBen 
Bivalents sind wie in Abb. 12b gezeigt, in Richtung auf den Aquator 
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Abb. 13a u. b. Heterocypris incongruens, Prometaphase I. a Die Spindel hat sich auch 

in dem ehemaligen Kernbereich gebildet, die Chromosomen beginnen in die Aquatorialregion 

zuriickzuwandern. b Wihrend der Riickwanderung werden die Chromosomen deutlich 
gestreckt 
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abgebeugt; sie zeigen, daB sich die Tetrade in Richtung auf den Pol 
bewegt. Wenig spater, wenn die Spindel sich betrachtlich verlangert 
hat, sind in dem ehemaligen Kernraum einige noch wenig deutliche 
Spindelfasern zu erkennen, das meiste Material ist aber noch nicht 
orientiert. Erst in diesem Stadium, in dem sich die polaren Spindelteile 
auch im ehemaligen Kernraum zu einer bipolaren Spindel zusammen- 
fiigen, beginnt die Riickwanderung der Chromosomen in den Aquator. 
Das ist daran zu erkennen, daB einzelne Chromosomen sich bereits 
schon wieder der Aquatorialregion genahert haben, andere offensichtlich 
auf der Wanderung dorthin sind. So sind in diesem Stadium die chiasma- 
distalen Chromosomenabschnitte der groBen Tetrade wiederum unter 
EinfluB der Chromosomenbewegung jetzt in Richtung auf den Pol 
abgebogen (Abb. 13a). Bald daraufist die Spindel auch im aquatorialen Teil 
ausgebildet, und inzwischen sind die Chromosomen deutlich gestreckt 
(Abb. 13b). Sie nehmen bereits ausnahmslos wieder eine Lage in der 
Nahe des Aquators ein. 


b) Unterfamilie Candocyprinae 
1. Cyclocypris ovum. 


Diese Art ist bereits von ScuMatz (1912), allerdings sehr liickenhaft, unter- 
sucht worden. Er hat weder die genaue Chromosomenzahl, noch die Existenz 
von Geschlechtschromosomen festgestellt. Auch die Beschreibung der Wachstums- 
phase ist unvollstandig. 

In spaten Diplotankernen sind neben kontrahierten, heterochromati- 
schen Chromosomen in einigen Individuen 6, in anderen 7 (Abb. 14a) 
lange Chromosomen vorhanden, die sich zu kontrahieren beginnen. 
Thre Spiralstruktur ist deutlich und die Lage der Chiasmen klar erkenn- 
bar. Entsprechend sind zwei in ihrem Bestand an grofBen Chromosomen 
verschiedene Sorten von Spermatocyten auch in den spateren Stadien 
vorhanden. Die Anzahl der Chromosomen variiert aber noch starker 
und zwar durch den Besitz der erwahnten sehr viel kleineren, total 
heterochromatischen Univalenten. Ihre Anzahl betragt in den Spermato- 
cyten I 3—6 (Abb. 14—19). Diese kleinen Chromosomen haben einen 
anderen Spiralisationszyklus als die groBen Chromosomen, und zwar 
sind sie oder zumindest lingere Abschnitte von ihnen in den alteren 
Wachstumsstadien kontrahiert und haben enge Verbindung mit dem 
Nukleolus. Im spaten Diplotin, wenn sich die groBen Chromosomen zu 
spiralisieren beginnen, haben sich die Univalenten vom Nukleolus 
gelost und liegen als kleine heteropyknotische Kérper im Kernraum 
verteilt (Abb. 14a). In friihen Diakinesen dagegen sind sie nur schwach 
anfarbbar und im Vergleich zum spaten Diplotan langgestreckt (Abb. 14b). 
Sie verkiirzen sich inder spaten Diakinese zuder kompakten stabchen- bis 
kugelférmigen Gestalt, in der sie in die Reifeteilung eintreten (Abb. 14c). 
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Der Chromosomensatz der Spermatocyten I, die 7 groBe Chromosomen 
enthalten, setzt sich zusammen aus 6 Tetraden, die von telokinetischen 
Chromosomen aufgebaut sind, und einem mediokinetischen, univalenten 
X-Chromosom, das sehr viel gréBer ist als die Autosomen (Abb. l4a, 
15a, b,d, 16a, 17a, b,c, 18a, b). Sind im Chromosomensatz nur 6 groBe 
Chromosomen vorhanden, so besteht er aus 5 autosomalen Bivalenten 
und einem sehr groBen, heteromorphen Geschlechtsbivalent, dessen 


© 


a nS 
és . ie ’ 


g me ; 
’ : 
in s Ss 


oe 





e b 


Abb. l4a—c. Cyclocypris ovum. a Spates Diplotiin mit freiem X (links oben). AuBer 
dem groBen X befinden sich 6 Tetraden und 3 heterochromatische Y im Kern. b Die 
voriibergehend aufgelockerten Y-Chromosomen in einem Stadium wenig spiiter als a. c Dia- 
kinese mit X-Y-Bivalent (links oben); auBer dem Geschlechtsbivalent sind 5 Autosomen- 
tetraden und 3 inzwischen wieder kontrahierte Y-Chromosomen vorhanden 


Y-Partner telokinetisch und von der GréBe der Autosomen ist, wahrend 
der X-Pariner submediokinetisch und noch gréBer ist als das univalente 
X-Chromosom in den Individuen mit 6 Autosomenbivalenten (Abb. 14c, 
15c, 16b, 17d, 18c). Die kleinen, total heterochromatischen Univalenten 
sind Y-Chromosomen (Abb. 14—18). 
In der Prometaphase werden die Bivalente gestreckt; dabei geben 
die chiasmanahen Chromosomenabschnitte wie bei den Cypris-Arten 
und bei Notodromas besonders stark dem Zug nach (Abb. 15b). Das 
Geschlechtsbivalent unterscheidet sich in seinem Bewegungsverhalten 
nicht von den autosomalen Bivalenten. Das univalente X-Chromosom, 
das in den Spermatocyten mit 6 autosomalen Tetraden vorkommt, kann 
sich hingegen abweichend verhalten; es wandert in einigen Fallen 
schon in der Prometaphase zu einem Pol und bleibt dort auch wahrend 
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der Metaphase und Anaphase (Abb. 15b, 17d). In anderen Fallen jedoch 
ordnet es sich, vielleicht etwas spater als die Bivalente, in den Aquator 


ea 4 @ 





Abb. 16a—d. Cyclocypris ovum, Chromosomenbestiinde aus Spermatocyten I im Prometa- 

phasestadium. a Univalentes X und 6 Autosomenbivalente. b X-Y-Bivalent und 5 auto- 

somale Tetraden. c Translozierte X-Chromosomen (die Chiasmaregion zwischen X und 
Neo-Y ist infolge starker Streckung unsichtbar), d Freie X-Chromosomen 


ein (Abb. 15d). Die ebenfalls univalenten Y-Chromosomer liegen in der 
Metaphase stets im Aquator (Abb. 15d). 
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Abb. 17a 
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Der Anaphasemechanismus, der die Dyaden zu den Polen beférdert, 
arbeitet unter Verkiirzung der Chromosomenfasern und ohne Trennung 
der Tochterplatten durch Spindelstreckung (Abb. 17a—d). Dieser 
Mechanismus spielt bei den bisher beschriebenen Ostracoden héchstens 
eine untergeordnete Rolle, haufig ist er gar nicht an der Anaphase- 
bewegung der Chromosomen beteiligt, sondern von dem Mechanismus, 
der durch Spindelstreckung arbeitet, ersetzt. 

Wahrend die Dyaden zu den Polen wandern, werden die im Aquator 
liegenden Y-Chromosomen zunehmend gestreckt (Abb. 17a—c, 18a, b). 
Sie unterliegen dem gleichen Anaphasemechanismus wie die Dyaden; 
da sich die Chromatiden der Y-Chromosomen aber nicht trennen, 
bewirkt der Anaphasemechanismus nicht die Verteilung auf die Pole, 
sondern fihrt nur zur Anaphasestreckung. Die Kinetochoren der 
Y-Chromatiden bleiben etwas hinter den Kinetochoren der Dyaden 
zuriick, als Folge des elastischen Widerstandes, gegen den die anaphasi- 
schen Zugkrafte arbeiten miissen. 

MELANDER (1950a) und Lima-pE-Farra (1953) haben gezeigt, daB bei Ulo- 
physema und Agapanthus die Kinetochoren von Univalenten schon lange bevor 
die Chromatiden ihre Anaphasewanderung beginnen, geteilt sind. Die Kinetochoren 
kénnen somit nicht fiir den Zusammenhalt der Chromatiden verantwortlich sein. 
Auch die Anaphasestreckung bei C. ovum ist nur méglich bei geteilten Kinetochoren 
und entfernt davon liegenden Orten des Chromatidzusammenhalts. 

In den Fallen, in denen das univalente X-Chromosom sich in den 
Aquator eingeordnet hat und nicht schon in der Prometaphase zu einem 
Pol gelangte, bleibt es waihrend der Polwanderung der Dyaden wie die 
Y-Chromosomen im Aquator, wird aber, im Gegensatz zu ihnen, nicht 
gestreckt (Abb. 17a, b). 

Der Anaphasemechanismus, der durch Verkiirzung der Chromosomen- 
fasern arbeitet und die Autosomendyaden zu den Polen beférdert, ist 
also nicht in der Lage, die Univalente zu verteilen. Ihre Polbewegung 
erfolgt erst, nachdem dieser Mechanismus aufgehért hat zu arbeiten. 
Der Zeitpunkt gibt sich durch Beendigung der Polwanderung der 
Dyaden und durch die gleichzeitig eintretende Verkiirzung der Y-Chro- 
mosomen zu erkennen (Abb. 17d, 18c). Erst nach voélliger Verkirzung 
der Y-Chromosomen, wenn also die gleich starken und in entgegengesetz- 
ter Richtung wirkenden Kréafte des ersten Anaphasemechanismus 


Abb. 17a—d. Cyclocypris ovum, Anaphase I, die Y-Chromosomen werden, wiahrend die 
Dyaden zu den Polen wandern, zunehmend gestreckt. a 6 Y-Chromosomen vorhanden, 
das univalente X hatte sich in der Metaphase in den Aquator eingeordnet und bleibt 
wiihrend der Dyadenwanderung dort. b 4 Y-Chromosomen vorhanden. Das univalente X 
bleibt wie die Y-Chromosomen im Aquator, wird jedoch nicht gestreckt. c 5 Y maximal 
gestreckt im Aquator. Das univalente X hat sich schon in der Prometaphase einem Pol 
geniihert und ist dort geblieben. Die Chromatiden der Autosomen sind in Richtung auf die 
Pole umgeklappt. Die Spindel wird tonnenférmig. ad 4 Y-Chromosomen, die sich teilweise 
schon wieder verkiirzt haben, sind vorhanden. Die Verkiirzung beginnt, sobald die Dyaden 
ihre Polwanderung beenden. Nach der Verkiirzung wandern sie zu dem Pol, zu dem zuvor 
schon das Y des Geschlechtsbivalents gewandert ist 
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Abb. 18a—c. Cyclocypris ovum, die Chromosomenbestiinde der in Abb. 17 dargestellten 
Spermatocyten (a=17a, b=17c, c=17d). au. b Individuen mit univalentem X; 
ec Individuum mit Geschlechtsbivalent 


Multiple Geschlechtschromosomen bei cypriden Ostracoden 389 


aufgehért haben zu wirken, bringt ein weiterer Anaphasemechanismus 
die univalenten Y-Chromosomen und das X-Chromosom, sofern es im 
Aquator liegt, zu den Polen (Abb. 17d). 

Wahrend der Anaphasewanderung der univalenten Geschlechts- 
chromosomen mu8 eine Schubkraft vom Aquator in Richtung auf die 
Pole wirksam sein. Das 146t sich daran erkennen, da8 die aufgeklappten 
Chromatiden der Autosomendyaden schon wahrend des Stadiums der 
maximalen Anaphasestreckung der Y-Chromosomen in Richtung auf die 
Pole umklappen, ihre Kinetochoren also nachhinken (Abb. 17c). Der 
Schub, der am ganzen Chromosom ansetzt, mu8B in diesem Stadium 
schon schneller sein als die Bewegung, die durch die Verkiirzung der 
Chromosomenfasern hervorgerufen wird. Es ist wahrscheinlich, daB 
die Schubkraft an der Beforderung der Univalente zu den Tochterplatten 
beteiligt ist, jedoch miissen weitere Faktoren ebenfalls im Spiele sein, 
da die Univalente gerichtet reduziert werden, wozu eine unspezifische 
Schubkraft allein sicher nicht in der Lage ist. In den Fallen namlich, in 
denen das X-Chromosom zu Beginn der Anaphase in Polnihe liegt, 
werden die bis zu 6 einzelnen Y-Chromosomen stets zu dem Pol transpor- 
tiert, der vom X frei ist. Noch erstaunlicher ist die gerichtete Reduktion 
in den Fallen, in denen sich das X-Chromosom in den Aquator eingeordnet 
hat. Es liegen dann, nachdem die Autosomen ihre Polwanderung 
beendet haben, bis zu 6 Y-Chromosomen und das X-Chromosom gemein- 
sam im Aquator. Dennoch wurde nie eine Fehlverteilung beobachtet, 
die Y-Chromosomen wandern zu dem einen, das X-Chromosom zum 
anderen Pol. Héchstens die variierende Anzahl der Y-Chromosomen 
kénnte darauf hindeuten, da8 in seltenen Fallen Fehlverteilung eintritt. 

In der Telophase bildet sich teilweise die Zellplatte bereits wahrend 
die Y-Chromosomen noch, inzwischen sich verkiirzend, im Aquator 
liegen. Die beginnende Zellplattenbildung hindert die Chromosomen 
nicht in ihrer nun einsetzenden Wanderung. 

In der zweiten Reifeteilung unterscheiden sich die Geschlechts- 
chromosomen in ihrem Bewegungsverhalten nicht von den Autosomen. 
Alle Chromosomen ordnen sich im Laufe der Prometaphase in den 
Aquator ein (Abb. 19a, b) und werden in der Anaphase durch starke 
Spindelstreckung und ohne Verkiirzung der Chromosomenfasern von- 
einander entfernt (Abb. 19c). 


Cyclocypris ovum kommen folgende Chromosomensatze zu: 


23 = 12 Autosomen + X + 3—6Y, oder 
2n3 = 10 Autosomen + X + 4—7Y. 
Entsprechend wurden in Oocytenmetaphasen I Platten mit 7 und 
mit 6 Bivalenten gefunden. Die X-Bivalente lassen sich wegen ihrer 
GréBe gut von den Autosomentetraden unterscheiden. 
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» Abb. 19a—c. Cyclocypris ovum, 2. Reifeteilung. a Spermatocyte mit 7 Chromosomen 
(6 Autosomen + freiem X) in Prometaphase II. b Spermatocyte II, welche die Y-Chromo- 
somen erhalten hat. c Spermatocyte IT mit 6 Chromosomen (5 Autosomen + translozier- 

tem Neo-X) in Anaphase 
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Abb. 20a—e. Cyclocypris globosa, 1. Reifeteilung. a Spindelbildungsbeginn, Kernmembran 
aufgelist. Chromosomenbestand: 6 Autosomentetraden und ein univalentes, submedio- 
kinetisches X, dessen liingerer Schenkel einen kleinen Satelliten trigt. b Metaphase I, 
das X liegt in der Niihe des Aquators (es kann auch irgendwo anders in der Spindel liegen). 
c Anaphase I, das X wandert den Autosomen voraus (in anderen Zellen kann es 
nachwandern). d Telophase I, Platte mit dem X-Chromosom. Die Chromatiden der 
Dyaden sind auseinandergeklappt. e Interkinese, die Spiralstruktur ist sehr gut erkennbar, 
eines der Autosomen ist subtelokinetisch 


Chromosoma (Berl.), Bd. 9 27 
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2. Cyclocypris globosa. Im spaten Diplotan kontrahieren sich alle 
Chromosomen gleichzeitig. In den Diakinesen sind 7 Chromosomen 
vorhanden (Abb. 20a, a’); 6 davon sind Tetraden, das 7. stellt ein sehr 
viel gréBeres, univalentes X-Chromosom dar, dessen Kinetochor nahezu 
in der Mitte des Chromosoms liegt und das an seinem etwas langeren 
Schenkel einen kleinen Satelliten tragt. Mehrere Autosomen haben 

a kurze zweite Schenkel; bei den 

Pisa oe meisten sind sie winzig und nur bei 
ae eo oe PaRe giinstiger Lage zu sehen; bei einer 

De Tetrade dagegen liegt das Kineto- 

ans chor subtelokinetisch, die zweiten 
|g es] VJ Schenkel sind wahrend der ganzen 
ee a) CeaWeoer Teilung, besonders gut wahrend der 
oe eran a telophasischen Entspiralisierung zu 
~ aie erkennen (Abb. 20a’, e). Im Verlauf 
Van der Prometaphase ordnen sich alle 
f Bivalente in den -Aquator ein 
Zn} 3) (Abb. 20b). Das X liegt haufig 
gaat ebenfalls im Aquator, kann aber 
Reig 22: auch, seltener als das von C. ovum, 
™ 1 _ in der Nahe eines Poles liegen. 
as | eee In der Anaphase wandert das 
Pig ek ft X-Chromosom gleichzeitig mit den 
ey ‘ i Autosomen ungeteilt zu einem Pol; 

; a Su. haufig wandert es etwas den Auto- 
j { somen voraus (Abb. 20c). Die Chro- 
be ttl 





mosomen nahern sich wahrend der 
escnnet Anaphasebewegung nur unwesent- 
Abb. 2lau.b. Cyclocypris globosa. Die lich den Polen, die Trennung der 
beiden Sorten der Spermatocyten I in dj 
spater (a) und friiher (b) Anaphase Tochterplatten wird hauptsachlich 
durch Spindelstreckung herbeige- 
fiihrt. In der spaten Anaphase klappen die Chromatiden aller Chromoso- 
men auseinander (Abb. 20d, d’). Abb. 20e gibt die Interkinesechromo- 
somen der Tochterplatte wieder, mit der das X-Chromosom gewandert ist. 
Auch bei Cyclocypris globosa geht der Zellteilung eine Zellplattenbildung 
voran. 
Die Chromosomenbestinde der Spermatocyten II zeigen die Abb. 21a, 
a’, b, b’. Prometaphase und Metaphase der zweiten Reifeteilung ver- 
laufen normal. In der Anaphase werden wiederum wohl nur durch 
Spindelstreckung, die Tochterplatten voneinander entfernt (Abb. 21a). 
In der Nahe der Centrosomen bilden sich wahrend der Anaphase II 
mehrere Vakuolen. Die Spindel ist zwischen den Tochterplatten deut- 
licher faserig strukturiert als im tibrigen Bereich. 
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Cyclocypris globosa besitzt dem- 
nach einen Chromosomensatz von 
23 = 12 Autosomen + X. 

Der Chromosomensatz n9=6+ X 
wurde erwartungsgemaB in Oocy- 
tenmetaphasen I vorgefunden. 

3. Cyclocypris laevis. Der Spi- 
ralisationszyklus aller Chromosomen 
ist gleichartig; im spaten Diplotan 
beginnen sich die Chromosomen zu 
kontrahieren, in der Diakinese lie- 
gen dann 6 vollstandig verkirzte 
Chromosomenkonfigurationen vor; 
5 davon sind aus telokinetischen 
Chromosomen zusammengesetzte 
Tetraden, bei der 6. handelt es sich 
um ein Geschlechtsbivalent. Das 
submediokinetische -X-Chromosom 
ist sehr viel gr6éBer als sein Y-Part- 
ner; dieser hat die GréBe eines Auto- 
soms. Alle Chromosomen ordnen 
sich im Verlauf der Prometaphase 
in den Aquator ein (Abb. 22a). 
Die Prometaphasestreckung der 
Autosomentetraden ist gering, nur 
das XY-Paar ist haufig starker ge- 
streckt, wobei wiederum nur ter- 
minale Chromosomenabschnitte im 
Extrem bis zur Unsichtbarkeit ge- 
streckt werden. 

Bei Cyclocypris laevis scheint in 
der Anaphase eine geringfiigige Pol- 
bewegung der Dyaden vorzuliegen ; 
auBerdem werden die Tochterplatten 
durch Spindelstreckung getrennt. 
Wahrend der Anaphase klappen 
die Chromatiden auf. Die Abb. 22b 
zeigt das submediokinetischeX- 
Chromosom in der Interkinese. 

Die zweite Reifeteilung verliuft 
erwartungsgemaB. Cyclocypris laevis 
hat einen Chromosomensatz von: 
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Abb. 22a u.b. Cyclocypris laevis. a Pro- 

metaphase I. Es sind 5 Autosomen und 

1 X-Y-Bivalent vorhanden. Die Chias- 

maregion des Geschlechtsbivalents ist 

sehr stark gestreckt. b X-Chromosomen 
in Interkinese 


23 = 10 Autosomen + XY. 
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Abb. 23a u. b. Cypria ophthalmica, Prometaphase—Metaphase. Es sind 6 aus telokinetischen 
Chromosomen aufgebaute Tetraden, ein aus 3 X-Chromosomen (in a’ deutlich) bestehendes 
Aggregat und ein X-Y-Bivalent (X:telokinetisch, Y:medikionetisch mit einem negativ 
heterochromatischen Schenkel) vorhanden. Das X,_;-Aggregat ist in der friihen Prometa- 
phase in Richtung auf den Pol verlagert, zu dem 2 Kinetochoren orientiert sind (a), in 
der Metaphase ordnet es sich in den Aquator ein (b) 











Multiple Geschlechtschromosomen bei cypriden Ostracoden 395 


Der homogametische Chromosomensatz: nQ=5+X wurde in 
Oocytenmetaphasen I vorgefunden. 

4. Cypria ophthalmica. In den Diakinesen sind 8 Chromosomen- 
konfigurationen vorhanden. Schon in diesem Stadium, deutlicher 
noch in der Prometaphase I, fallt unter ihnen eine Chromosomenkon- 
figuration auf, die keinen Bivalentcharakter hat, sondern wiederum wie 
bei Scottia und Platycypris ein X-Chromosomenaggregat darstellt 
(Abb. 23a, a’). In der Prometaphase I laBt sich bereits erkennen, daB 
das Aggregat aus 3 Chromosomen besteht. AuBer diesem X,_,-Aggregat 
fallt ein heteromorphes Bivalent auf. Ein Partner ist telokinetisch und 
von der GréBe der Autosomen, der andere ist mediokinetisch; der eine 
Schenkel ist ebensogroB wie das Chromosom, mit dem er gepaart 
ist, der andere Schenkel ist diffus und negativ heterochromatisch 
(Abb. 23—26). 

AuBer diesen beiden Konfigurationen sind noch 6 Bivalente vorhanden. 
Zwei davon haben kurze zweite Schenkel; die des einen sind sehr klein 
und nur in giinstigen Fallen zu erkennen; bei der anderen Tetrade sind 
sie’ deutlich. Die iibrigen Bivalente lassen keine zweiten Schenkel 
erkennen. 

Wahrend der Prometaphasestreckung werden, wie bei anderen 
Ostracodenarten, besonders die chiasmanahen Chromosomenabschnitte 
der Bivalente zum Teil so stark gestreckt, daB sie nicht mehr sichtbar 
sind. Die Streckung des Aggregats ist geringer, die Einzelchromosomen 
bleiben stets in enger Verbindung (Abb. 23a, a’), jedoch werden haufig 
die 3 kinetochorennahen Abschnitte etwas aus dem Aggregat heraus- 
gezogen. Es sind stets 2 Chromosomen des Aggregats zu einem Pol, das 
3. zum Gegenpol orientiert. Die Orientierung des X,_,-Aggregats ist 
unabhangig von der Orientierung des heteromorphen Bivalents. Die 
2 Kinetochoren, die gemeinsam zu einem Pol weisen, sind ebensohaufig 
zu dem Pol gerichtet, zu dem der zweischenklige Partner des hetero- 
morphen Chromosoms orientiert ist, wie zum entgegengesetzten Pol 
(Abb. 23—25). Wie bei Scottia und bei Platycypris nahert sich das 
Aggregat in der Prometaphase mehr als irgendein Bivalent dem Pol, 
dem 2 seiner 3 Kinetochoren zugeordnet sind (Abb. 23a). Es wurde 
wahrend des prometaphasischen Streckungsstadiums stets aus der 
Aquatorialregion verschoben vorgefunden. In der Metaphase ordnen 
sich alle in diesem Stadium wieder verkiirzten Chromosomen in den 
Aquator ein. Das Geschlechtsaggregat macht dabei wieder keine 
Ausnahme. Es wurde nie beobachtet, da8 in Metaphasen das X,_,-Aggre- 
gat auBerhalb der Region liegt, welche von den Bivalenten eingenommen 
wird. 

Die Dyaden wandern in der Anaphase nicht zu den Polen, sondern 
werden durch eine auBerordentlich starke Spindelstreckung, die die 
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Tochterplatten voneinander entfernt, getrennt (Abb. 24a—c). Dabei 
werden anfangs einige Chromosomen erneutetwas gestreckt (Abb. 24a, a’). 
Die leichte Streckung wird durch Interzonalfasern verursacht, welche 
wahrend der friihen Anaphase zwischen allen Dyaden existieren. Sie 
sind in giinstigen Fallen auf der ganzen Strecke zwischen den Dyaden 
erkennbar, haufiger sind sie nur ein kurzes Stiick in Richtung auf den 
Aquator zu verfolgen (Abb. 24a’). Schon in der mittleren Anaphase 
sind Interzonalfasern nicht mehr zu sehen. Sie sind offensichtlich 
teilweise zerrissen, denn viele Dyaden verkiirzen sich wieder und ihre 
Chromatiden klappen auf. Anscheinend persistiert aber ein Teil der 
Interzonalfasern. Oft bleiben namlich einige, sich paarweise gegeniiber- 
liegende Dyaden bei der Anaphasewanderung zuriick. Auch klappen die 
Chromatiden dieser Dyaden in der spiten Anaphase nicht auf. SchlieB- 
lich werden aus solchen Dyaden fast immer distale Abschnitte teilweise 
sehr stark in Richtung auf den Aquator ausgezogen (Abb. 24c, c’, d). 
Das Vorhandensein unsichtbarer Interzonalfasern wiirde diese Befunde 
erklaren. 

Wiahrend die Dyaden voneinander entfernt werden, wird das Ge- 
schlechtsaggregat zunehmend gestreckt und zwar werden besonders 
die kinetochorennahen Chromosomenabschnitte der X-Chromosomen 
aus dem Aggregat herausgezogen. Die Verbindung zwischen Chromo- 
somenkérper und Kinetochor kann dabei sehr diinn werden, bleibt 
aber stets sichtbar. In der Nahe der Kinetochoren sind die ausgezogenen 
Chromosomenabschnitte knopfartig verdickt; diese stérker kontrahierten 
Abschnitte stellen wahrscheinlich winzige zweite Schenkel dar. Die 
Kinetochoren des Geschlechtsaggregats bleiben nur wenig hinter denen 
der Autosomen zuriick. Das Geschlechtsaggregat wird daher nahezu 
so stark gestreckt, wie sich die Dyaden voneinander entfernen. Die 
drei ausgezogenen Chromosomenabschnitte verhalten sich dabei so. 
wie es fiir elastische K6rper zu fordern ist. Der Chromosomenabschnitt, 
der allein zu einem Pol orientiert ist, wird annahernd doppelt so stark 
gestreckt wie die zwei kinetochorennahen Abschnitte, die gemeinsam 
zum anderen Pol orientiert sind (Abb. 24a—c). Die Anaphasestreckung 
des Geschlechtsaggregats bei Cypria ophthalmica hat eine andere Ursache 


Abb. 24a—d. Cypria ophthalmica, Anaphase I, die Tochterplatten werden nur durch 
Spindelstreckung getrennt. a Die Kinetochoren des X-Aggregats unterliegen auch dem 
Anaphasemechanismus, die kinetochorennahen Chromosomenabschnitte werden aus dem 
Aggregat herausgezogen. Zwischen einigen Dyaden bestehen Interzonalfasern, sie sind 
entweder sichtbar oder es zeigt die leichte Streckung der Dyaden ihr Vorhandensein an. 
b Mittlere Anaphase I, das Aggregat wird zunehmend gestreckt. Die Interzonalfasern 
sind in dieser Zelle gerissen, die Chromatiden klappen bereits auf. c Das X-Chromosomen- 
aggregat ist maximal gestreckt, die ungestreckten Chromosomenkérper sind aus dem Aqua- 
tor in Richtung auf den Pol verlagert, zu dem 2 Kinetochoren orientiert sind. d In der 
spiten Anaphase kénnen einige Dyaden stark in Richtung auf den Aquator ausgezogen 
sein. Fast immer sind in beiden Platten die homologen Dyaden betroffen. Die Chromatiden 
dieser Dyaden klappen nie auf 
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als die bei C. ovum, denn bei C. ovum wird die Anaphasestreckung durch 
den Anaphasemechanismus hervorgerufen, der durch Verkiirzung der 
Chromosomenfasern arbeitet, wahrend sie bei C.ophthalmica durch 


Rigo ees fete 








Abb. 25a—d. Cypria ophthalmica, Anaphase I. a Die Dyaden haben ihre Anaphase- 
bewegung vollendet und beginnen sich zu entspiralisieren. Das X-Chromosomenaggregat 
verkiirzt sich wieder. b X-Aggregat véllig verkiirzt, liegt immer noch im Aquator. c X-Ag- 
gregat auf dem Weg zu der Tochterplatte, mit der zuvor das X des Geschlechtsbivalents 
verteilt wurde. d Y in Interkinese, der negativ heterochromatische Schenkel (Chromatiden 
aufgeklappt) unterscheidet sich deutlich vom euchromatischen Schenkel 


den Anaphasemechanismus, der durch Spindelstreckung arbeitet, 
verursacht wird. 

Wiederum erst nachdem der Anaphasemechanismus, der die Dyaden 
auseinander bewegt, aufgehért hat zu wirken, beginnt sich das X,_,-Ag- 
gregat erneut zu verkiirzen. Es ist deutlich, da8 der Zeitpunkt, an dem 
die Tochterplatten sich nicht weiter voneinander entfernen, genau 
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mit demjenigen iibereinstimmt, zu dem die Streckung des Geschlechts- 
chromosomenaggregats zurtickgeht (Abb. 25a, b). Wahrend der Ver- 
kirzung des Aggregats beginnen die Autosomen bereits ihre telophasi- 
sche Entspiralisierung. Wenig spater liegt das Geschlechtsaggregat 
ungestreckt in der Nahe des Aquators (Abb. 25b). 

Durch die ungleichmaBige Dehnung der kinetochorennahen Chromo- 
somenabschnitte wahrend der Anaphase, verlagert sich der kompakte 
Korper des Aggregats stets etwas aus dem Aquator in Richtung auf 
den Pol, zu dem 2 Kinetochoren orientiert sind. Fir die Richtung der 
anschlieBenden Wanderung hat die somit erfolgte, geringfiigige An- 
naiherung des Aggregats an eine Tochterplatte keinen Einflu8. Vielmehr 
wandert es, durch einen nun neu einsetzenden Mechanismus bewegt, 
stets zu der Tochterplatte, die zuvor den einschenkligen Partner des 
heteromorphen Bivalents erhalten hat. Da die Orientierung der im 
X-Chromosomenaggregat vereinigten Chromosomen willkiirlich in bezug 
auf das heteromorphe Bivalent ist, bewirkt der Mechanismus in der 
Halfte aller Falle die Beférderung des Aggregats von der Lage, die es 
nach der Verkiirzung einnimmt, iiber den Aquator hinweg zu der Tochter- 
platte mit dem telokinetischen Partner des heteromorphen Bivalents!. 
Aus der gerichteten Reduktion des Aggregats ergibt sich, daB das 
heteromorphe Bivalent ebenfalls ein Geschlechtschromosomenpaar 
darstellt. Das X-Chromosom ist telokinetisch, das Y-Chromosom zwei- 
schenklig, mit éinem euchromatischen und einem negativ hetero- 
chromatischen Schenkel. 

In den zweiten Reifeteilungen sind 2 Sorten von Spermatocyten 
vorhanden, die einen haben 7 Chromosomen, darunter das mediokineti- 
sche Y-Chromosom, dessen einer Schenkel auch in der zweiten Reife- 
teilung durch negative Heterochromatinie auffallt (Abb. 26b, b’, c, c’). 
Die andere Sorte der Spermatocyten II enthalt 10 Chromosomen ; 
die 3 im Aggregat vereinigten Chromosomen haben sich getrennt 
(Abb. 26a, a’). Die Anaphasewanderung wird ebenfalls unter starker 
Spindelstreckung und ohne Verkiirzung der Chromosomenfasern durch- 
gefiihrt. Cypria ophthalmica kommt folgender Chromosomensatz zu: 

2ng = 12 Autosomen + X,_,+X,+ Y. 

In Oocytenmetaphsen I wurden entsprechend 10 Bivalente vor- 
gefunden. 

5. Cypria exsculpta. In der einzig untersuchten Population ist 
Chromosomendimorphismus wie bei C.ovwm vorhanden. In den Dia- 
kinesekernen einiger Individuen liegen 8 (Abb. 27a, a’), in denen anderer 
9 Chromosomenkonfigurationen vor (Abb. 27b). In beiden Chromosomen- 


1 Fiir die Wanderung des heteromorphen Bivalents, wie fiir die des X-Aggre- 
gats ist die im schlauchférmigen Hoden gegebene Polaritét ohne Bedeutung. 
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Abb. 26a—c. Cypria ophthalmica, 2. Reifeteilung. a Spermatocyte II mit 10 Chromo- 
somen (6 Autosomen +4 X-Chromosomen). b, c Spermatocyten II mit 7 Chromosomen 
(6 Autosomen + mediokinetisches Y) in Prometaphase (b) und friiher Anaphase (c) 








Multiple Geschlechtschromosomen bei cypriden Ostracoden 401 


sitzen ist ein X-Chromosomenaggregat vorhanden. In den Individuen 
mit 9 Chromosomenkonfigurationen sind auBerdem noch 7 aus telokineti- 
schen Chromosomen aufgebaute Bivalente und ein univalentes Chromo- 
som vorhanden. In den Individuen, die nur 8 Chromosomenkonfigura- 
tionen enthalten, sind das X-Chromosomenaggregat, 6 telokinetische 
Tetraden und ein heteromorphes Bivalent, das aus einem mediokineti- 
schen und aus einem telokinetischen Partner besteht, vorhanden. 
In der Prometaphase werden die Chromosomen nur wenig gestreckt; 
auch hier sind es distale Chromosomenabschnitte, die dem Zug weniger 
Widerstand entgegensetzen und zu diinnen Faden ausgezogen werden. 
In den Individuen mit 8 Chromosomenkonfigurationen bleiben alle 
7 Bivalente wahrend ihrer Prometaphasewanderung ungefahr in dem 
Bereich des ehemaligen Kernes, nur das X-Chromosomenaggregat, 
das sich aus 3 X-Chromosomen zusammensetzt, gelangt haufig aus dem 
aquatorialen Kernbereich heraus. Es naéhert sich etwas dem Pol, zu dem 
zwei seiner 3 Kinetochoren orientiert sind. 


In den Individuen mit 9 Chromosomenkonfigurationen verhalten 
sich die 7 Tetraden und das X,_,-Aggregat ebenso; das univalente 
Chromosom hingegen gelangt bei seiner Prometaphasewanderung oft 
viel weiter in die Nahe eines Poles als die anderen Chromosomenkon- 
figurationen (Abb. 27c). In der Metaphase ordnen sich alle Chromosomen 
in den Aquator ein. 


Uber die Anaphasebewegung der Chromosomen kann keine direkte 
Aussage gemacht werden. C. exsculpta ist selten und ihre Populationen 
sind individuenarm. In der geringen Materialmenge, die zur Verfiigung 
stand, wurden Anaphasestadien nicht angetroffen. Die endgiiltige 
Verteilung der einzelnen Chromosomen ergibt sich aus den Zahlen- 
verhaltnissen in der zweiten Reifeteilung. 


- Es gibt Spermatocyten II, die 10, solche die 8 und solche die nur 
7 Chromosomen enthalten (Abb. 28a—c). In den Spermatocyten II, die 
10 Chromosomen enthalten (Abb. 28a, a’), sind alle Chromosomen telo- 
kinetisch. Diese Spermatocytensorte kommt sowohl in den Individuen 
vor, die in der ersten Reifeteilung 8, als auch in denen, die 9 Chromo- 
somenkonfigurationen besitzen. Sie haben offensichtlich entweder 
7 Autosomen und die 3 im Aggregat vereinigten X-Chromosomen, oder 
6 Autosomen, die 3 X-Chromosomen des Aggregats und den teloki- 
netischen Partner des heteromorphen Chromosoms erhalten. Das Ge- 
schlechtsaggregat wird also stets gerichtet auf den Pol verteilt, der 
nach dem Transport der Bivalente den telokinetischen Partner des 
heteromorphen Chromosoms erhalten hat. Das beweist, daB es sich 
bei dem heteromorphen Bivalent um ein Geschlechtsbivalent handeln 
muB. Wie bei C. ophthalmica ist der einschenklige Partner ein X-, der 
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zweischenklige ein Y-Chromosom. Die zweite Sorte von Spermatocyten 
II, die mit 8 Chromosomen (Abb. 28c), enthalt nur telokinetische 
Elemente. Sie ist auf Individuen beschrankt, die in der 1. Reife- 
teilung 9 Chromosomenkonfigurationen enthalten. Die 8 Chromosomen 
setzen sich demnach aus 7 Autosomen und dem univalenten, teloki- 





c 


Abb. 28a—c. Cypria exsculpta, 2. Reifeteilung. a Spermatocyte mit 10 Chromosomen 

(entweder 4 X +6 Autosomen oder 3 X +7 Autosomen). b Spermatocyte II mit 7 Chro- 

mosomen (6 Autosomen + mediokinetischem Y). c Spermatocyte II mit 8 Chromosomen 
(7 Autosomen + telokinetischem Y) 


netischen Chromosom zusammen. Das univalente Chromosom wird also 
ebenfalls gerichtet dem Pol zugeteilt, der frei von X-Chromosomen ist; 
es stellt somit ein Y-Chromosom dar. Die Spermatocyten zweiter Ord- 
nung mit nur 7 Chromosomen bestehen aus 6 telokinetischen und einem 
mediokinetischen Chromosom, sie kommen nur in den Individuen vor, 
die in der ersten Reifeteilung das heteromorphe Bivalent, also im gan- 
zen 8 Chromosomenkonfigurationen aufweisen. Die 7 Chromosomen 
stellen also 6 Autosomen und ein mediokinetisches Y-Chromosom dar. 


Cypria exsculpta kommen somit folgende Chromosomenbestiande zu: 


2n3 = 14 Autosomen + X,_,+ Y, bzw. 
2n3 = 12 Autosomen + X,_,+ X,Y. 


Abb. 27a—d. Cypriaexsculpta. Prometaphase—Metaphase I. a Diakinese eines Individuums 
mit X-Y-Bivalent; auBer dem Geschlechtsbivalent sind 3 in einem Aggregat vereinigte 
X-Chromosomen und 6 aus telokinetischen Autosomen aufgebaute Tetraden vorhanden. 
b Chromosomenbestand eines Individuums mit univalentem Y-Chromosom in Diakinese; 
auBer dem freien Y sind das X-Aggregat und 7 Autosomenbivalente vorhanden. c Prometa- 
phase I eines Individuums mit univalentem Y. Das Y kann sich weiter aus dem Aquator 
entfernen als die anderen Chromosomen. d Geschlechtsbivalent eines Individuums mit 
nur 6 Autosomentetraden in Prometaphase I 
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6. Physocypria kliet. Die Diakinesekerne enthalten 7 monochiasmati- 
sche, teilweise schon vollig terminalisierte Tetraden. AuBerdem ist ein 
X,-3-Aggregat vorhanden. Die Prometaphasestreckung bei Physocypria 
kliei ist sehr stark; es werden die chiasmaproximalen Chromosomen- 
abschnitte nahezu gleichmaBig gestreckt. Abweichend von allen bisher 
untersuchten Ostracodenarten erreicht die Chromosomenstreckung vor 











Abb. 29a u.b. Physocypria kliei, friihe Prometaphase I. a Unmittelbar nach der Kern- 

auflésung; es hat sich erst eine Dyade erkennbar orientiert (links unten). b Die Bivalente, 

die nahe der Spindelachse liegen, haben sich orientiert und sind bereits maximal gestreckt. 

Von den peripher gelegenen Chromosomen hat sich nur eine Dyade orientiert (links unten). 

Die Tetrade ist in Richtung auf den Pol verlagert, zu dem die orientierte Dyade weist. 
Die anderen Chromosomen sind noch unorientiert 


der prometaphasischen Spindelstreckung ihr Maximum (Abb. 29a, b). 
Unmittelbar nach der Kernauflésung und dem Spindelbildungsbeginn 
liegen die Chromosomenkonfigurationen noch unorientiert in der 
Spindel (Abb. 29a, 30a). Danach, in einem Stadium, in dem einzelne 
Bivalente noch immer nicht orientiert sind, weisen andere schon 
maximale Streckung auf (Abb. 29b, 30b). In diesem Stadium der 
Prometaphasestreckung werden zuerst die im zentralen Spindelteil 
gelegenen Chromosomen gestreckt, zur selben Zeit haben die in der 
Peripherie gelegenen Bivalente sich noch nicht orientiert oder sind nur 
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Abb. 30a—d. Physocypria kliei, Prometaphasestreckung. a, b Der Chromosomenbestand 

der in Abb. 27 dargestellten Spermatocyten, in b maximale Streckung unmittetbar nach 

der Orientierung. c Verkiirzung der Tetraden im Verlauf der Prometaphase, auBer den 

7 Autosomenbivalenten ist ein aus 3 X-Chromosomen bestehendes Aggregat vorhanden. 

d Weitere Verkiirzung zur Metaphase hin, die Chiasmaregion von einem Bivalent ist nur 
noch gestreckt 
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zu einem Pol orientiert. Das zeigt sich daran, da in diesen Fallen nur 
die eine Dyade des Bivalents parallel zu den Spindelfasern ausgerichtet 
ist. Solche Bivalente sind stets dem Pol genahert, auf den die orientierte 
Dyade gerichtet ist. Sie miissen haufig zweifellos ein Stiick zu diesem 
Pol gewandert sein, da sie in vielen Fallen auBerhalb des ehemaligen 
Kernbereichs liegen. Mit fortschreitender 
Spindelausbildung beginnen sich die im 
zentralen Spindelteil gelegenen Tetraden 
schon wieder langsam zu verkiirzen, wihrend 
die peripher gelegenen sich inzwischen orien- 
tiert haben und unmittelbar danach das 
Stadium der maximalen Streckung durch- 
laufen. Im selben MaBe wie asymmetrisch 
verformte Tetraden seltener werden, erfolgt 
die Riickwanderung in Richtung auf den 
Aquator. Die Abb. 30c zeigt die Chromo- 
§ somen einer mittleren Prometaphase; die 
Sp Tetraden weisen schon eine nur noch viel 
geringere Streckung auf. In diesem Stadium 
gibt es kaum noch Chromosomen, die stark 
einem Pole genahert sind. Bis zur Metaphase 
verkiirzen sich die Chromosomen noch 
weiter (Abb. 30d). Das X,_,-Aggregat ist 
wahrend der friihen und mittleren Prometa- 
phase dem Pol genahert, auf den 2 seiner 
3 Kinetochoren gerichtet sind. In der Meta- 
Ko eS phase ordnet sich das X,_,-Aggregat in den 
& eet Aquator ein. Wahrend der friihen Prometa- 
fies phase ist es glatt, zur Metaphase hin rauh 
Abb. 31. Physocypria kliei, 5 
Anaphase I. Die kinetocho- konturiert. 
rennahen = Chromosomenab- Wahrend der Anaphase werden die Dyaden 
schnitte des X-Chromosomen- i F 
durch den Mechanismus der Spindelstreckung 


aggregats werden in der Ana- 
phase zwischen den auseinan- ynd ohne Verkiirzung der Chromosomen- 


derweichenden Tochterplatten 
gestreckt fasern voneinander getrennt. Aus dem 
X,-,;-Aggregat werden Aahnlich wie bei 
Cypria ophthalmica die drei kinetochorennahen Chromosomenabschnitte 
herausgezogen, und es nimmt der kompakte Teil des Aggregats eine 
Lage auBerhalb des Aquators ein (Abb. 31). Die kinetochorennahen 
Chromosomenabschnitte werden aber nicht so stark und auch oft nicht 
so gleichmaBig wie bei C. ophthalmica ausgezogen. AuBerdem beginnt 
das noch etwas gestreckte Aggregat seine Wanderung schon kurz bevor 
die Dyaden ihren maximalen Abstand erreicht haben. Wahrend der 


Polwanderung verkiirzt: sich das Aggregat dann véillig. 
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In der zweiten Reifeteilung gibt es Spermatocyten II mit 7 und 
solche mit 10 Chromosomen (Abb. 32a, b). Die im X-Chromosomen- 
aggregat vereinigten Kinzelelemente haben sich ebenso, wie es in anderen 
Fallen von Aggregatbildung in der ersten Reifeteilung der Fall ist, 
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Abb. 32au.b. Physocypria kliei, 2. Reifeteilung. a Chromosomenbestand einer Spermato- 

cyte II mit 10 Chromosomen (7 Autosomen +3 X), verschiedene Chromosomen haben 

kurze zweite Schenkel. b Chromosomenbestand einer Spermatocyte mit 7 autosomalen 
Chromosomen 


voneinander gelést. In der Anaphase II werden die Chromosomen nur 
durch starke Spindelstreckung und ohne Verkiirzung der Chromosomen- 
fasern beférdert. 
Die Chromosomenformel von Physocypria kliei lautet: 
2 ng = 14 Autosomen + X,_;. 


D. Diskussion 


I. Die Entstehung der multiplen Geschlechtschromosomen 
in der Familie Cypridae 


a) Urspriingliche und abgewandelte Chromosomensiitze 


Die Chromosomensiatze aller cytologisch genau bekannten Ostracoden 
sind in der Tabelle 2 zusammengestellt. Aus ihr ist zu ersehen, daB die 
Autosomen meistens telokinetisch sind. Manchmal sind in giinstigen 
Fallen die bei telokinetischen Chromosomen allgemein anzunehmenden 
winzigen, zweiten Schenkel gerade noch zu erkennen. Abweichend ist 
ein Autosom von C. globosa gebaut. 

Seine zweiten Schenkel sind so lang, daB das Chromosom als sub- 
telokinetisch bezeichnet werden mu8 (Abb. 20e). AuBerdem wurde 
nur bei einer unbekannten australischen Art (sie ist in der Tabelle 
nicht enthalten) ein mediokinetisches Chromosomenpaar vorgefunden. 

Chromosoma (Berl.), Bd. 9 28 
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Diese beiden Fille sind die einzigen Ausnahmen und miissen als abgeleitet 
angesehen werden. Das Auftreten eines subtelokinetischen Autosoms bei 
C. globosa kann durch die Annahme einer perikinetischen Inversion 
erklart werden. Bei der abweichenden australischen Art konnte wegen 
Materialmangels der Chromosomenbestand nicht analysiert werden; 
es ist daher auch die Méglichkeit offen, daB das mediokinetische Autosom 
durch Fusionstranslokation entstanden ist. 


Tabelle 2. Die Chromosomensitze und das Paarungs- bzw. Aggregationsverhalten 
in der 1. Reifeteilung einiger Ostracoden 




















Unterfamilie Art | Chromosomensatz (n im 3d) 
Notodromas monacha 8 At+X*_, 
iin 
Cypris dietzi 7 At‘+X*,+y* 
Cypris whitet 7 At+ X*_5+y* 
° ee 
Cyprinae Cypris fodiens 7 At+ X'sty* 
Cypris compacta 7At+X*3+y* 
Heterocypris incon- —_— 
gruens 4At+X* .+Y' 
Scottia browniana 6 At+X4 5 
Platycypris baueri 8 At+ X‘; 
Cyclocypris globosa 5 At+ A%*+ X™ 
Cyclocypris ovum 6 At+ X™ +3—6 Y 
ae 
5 At+ xs + yt +3-—6 Y 
Cyclocypris laevis 5 At+xm™+ Yt 
: ycl laev y. ! 
Candocyprinae Cypria exsculpta 7 At+Xt_,+Y¥' 
fi ‘ Ye 
6 At+X*_,+X%,+Y™ 
ES 
Cypria ophthalmica 6 At+ Xt,_,+ X*,+ Y™ 
Physocypria kliei TA +X. 





Abkiirzungserklarung: A = Autosomen, X = X-Chromosomen, Y = Y-Chromo- 
somen, t=telokinetisch, st—=subtelokinetisch, m= mediokinetisch, sm =sub- 
mediokinetisch. X-Chromosomen, die in der ersten Reifeteilung Aggregate bilden, 
sind durch die Schreibweise X,_, erkenntlich. X- und Y-Chromosomen, die sich 
in der ersten Reifeteilung paaren, sind durch einen Bogen verbunden, univalente 
Geschlechtschromosomen unverbunden dargestellt. Heterocypris incongruens wurde 
von BaveEr (1940), Notodromas monacha von Dietz (1954) untersucht; alle anderen 
Arten sind in dieser Arbeit beschrieben. 


Die GréBe der Autosomen innerhalb einer Art ist mit Ausnahme 
von Heterocypris stets annahernd gleich. Bei Heterocypris incongruens 
ist eines der 4 Autosomen auffallend groB, 2 sind von mittlerer GréBe 
und eines ist kleiner als die anderen (BAUER 1940). Diese Ausnahme, 
die nur in einer unter 14 Species vorkommt, wird ebenfalls abgeleitet 
sein, wenn auch nicht mit Sicherheit gesagt werden kann, durch welche 
Mutationen die Abanderung erfolgt ist. 
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Das Volumen der Autosomen ist von Art zu Art verschieden. Die 
Ursache dafiir kénnte in einem unterschiedlichen Polytaniegrad liegen, 
den die einzelnen Gattungen und Arten im Laufe der Evolution erworben 
haben (vgl. hierzu ScHRADER und HuGHES-SCHRADER 1956a, 1956b). 
Unterschiedliche Heterochromatinisierung hat wohl keine nennenswerte 
Rolle gespielt. 

Fir die cypriden Ostracoden sind multiple Geschlechtschromosomen 
typisch (vgl. Tabelle 2). Diese bilden in der 1. Reifeteilung Aggregate; 
in der 2. liegen sie als freie Einzelchromosomen vor. Sie sind telokinetisch 
und ebensogroB wie die Autosomen oder kleiner. Die GréBenabnahme 
beruht auf einer starkeren Spiralisierung, bedingt durch Heteropyknose 
bei Univalenz (vgl. Dizrz 1954). Abweichendsind nur die X-Chromosomen 
von Scottia und die der Cyclocypris-Arten beschaffen. 

Bei Scottia sind 2 der 3 X-Chromosomen betrachtlich kleiner, das 
3. dagegen gréBer als die Autosomen (Abb. 8b, b’). Im einzelnen nicht 
mehr bestimmbare Translokationsvorgange diirften zu diesem abgeleite- 
ten Chromosomensatz gefiihrt haben. Jedenfalls mu8 das groBe X aus 
mehr als einem urspriinglichen Chromosom entstanden sein. 

Die Cyclocypris-Arten haben als einzige keine multiplen Geschlechts- 
chromosomen. Ihre X-Chromosomen weichen wegen der Lage des 
Kinetochors und wegen ihrer betrachtlichen Linge von den typischen 
X-Chromosomen der Familie ab. Die Ansicht, wonach sie abgeleitet 
sind, bestatigt sich dadurch, daB in den einzelnen Arten der Gattung 
und bei C’. qvum sogar innerhalb einer Art die 2 letzten Stufen des 
Abwandlungsprozesses noch nebeneinander vorliegen. Bei C. ovwm 
kommen in der gleichen Population Individuen, die 6 Autosomentetraden 
und ein langes, univalentes, mediokinetisches X-Chromosom besitzen, 
zusammen und in etwa gleicher Haufigkeit mit Individuen vor, die nur 
5 Autosomentetraden und ein Geschlechtsbivalent aufweisen, das aus 
einem noch langeren, submediokinetischen X-Chromosom und einem 
telokinetischen Y-Chromosom besteht (Abb. 16). Diese verschiedenen 
Chromosomenverhiltnisse innerhalb einer Population sind dadurch 
entstanden, daB ein Chromosom, das in den Individuen mit 6 Autosomen- 
tetraden noch als Autosom vorliegt, in den Individuen mit nur 5 Auto- 
somentetraden durch eine komplexe Translokation mit dem X-Chromo- 
som verschmolzen ist, wodurch sein homologer Partner zu einem Neo- 
Y-Chromosom wurde. Der Mutationsvorgang mu8 mehrere Schritte 
umfassen, da aus einem grofen mediokinetischen und aus einem telo- 
kinetischen Chromosom typischer GréBe ein submediokinetisches 
Element entstanden ist, dessen einer Schenkel so groB wie das die Fusion 
eingegangene telokinetische Element ist. Intrachromosomaler Umbau 
und zwar wahrscheinlich eine perikinetische Inversion wird eine Rolle 
gespielt haben. Jedoch kann gar kein Zweifel dariiber bestehen, daB 

28* 
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der ganze Unterschied . vischen den beiden innerhalb einer Population 
auftretenden Chromosomensaétzen im wesentlichen durch einen Trans- 
lokationsvorgang zustande gekommen ist. Die Tatsache, daB zwei 
verschiedene Chromosomensiatze innerhalb der gleichen Population 
vorkommen, weist darauf hin, daB entweder diese Anderung im Chromo- 
somenbestand entwicklungsgeschichtlich jung ist, oder, daB eine Balan- 
cierung durch Selektionsprozesse beide Chromosomenformen neben- 
einander bestehen 14Bt. Die zwei anderen Cyclocypris-Arten, die 
untersucht worden sind, weisen Chromosomensitze auf, die jeweils 
einem der keiden bei Cyclocypris ovum vorkommenden Chromosomen- 
bestande entsprechen. Cyclocypris globosa hat stets 6 Autosomen und 
ein langes mediokinetisches, univalentes X. Hingegen hat Cyclocypris 
laevis immer 5 Autosomen und ein XY-Bivalent; das Y-Chromosom ist 
ebenfalls telokinetisch und von der GréB8e der Autosomen, wahrend 
das X-Chromosom submediokinetisch und sehr viel gréBer ist. Ganz 
ahnliche Translokationsvorgénge zwischen X-Chromosomen und Auto- 
somen unter Bildung von Neo-Y-Chromosomen sind aus verschiedenen 
Gruppen des Tierreiches bekannt; sie haben in einigen Fallen, so bei 
der Heuschrecke Hesperotettix ebenfalls zu Chromosomendimorphismus 
gefiihrt (Zusammenfassung bei WHITE 1954). 


Es kann auch kaum ein Zweifel bestehen, daB das kirzere medio- 
kinetische X-Chromosom der Gattung Cyclocypris durch derartige 
Translokationsvorgange schrittweise aus mehreren telokinetischen 
Chromosomen urspriinglicher Lange entstanden ist. Die Mutationen 
k6énnen in der Mehrzahl einfache reziproke Translokationen gewesen 
sein (die weitgehend genfreien Rekombinationschromosomen aus den 
Kinetochoren- und Telomerenabschnitten der beteiligten Chromosomen 
sind dann verlorengegangen) und nur einmal mu8 entweder eine 
perikinetische Inversion oder eine Fusionstranslokation im Kinetochoren- 
bereich zweier Chromosomen stattgefunden haben. Es 1aBt sich nicht 
sagen, ob der schrittweise Aufbau des grofen X-Chromosoms bei den 
Cyclocypris-Arten von Anfang an durch Translokationen zwischen dem 
X und jeweils einem Autosom erfolgt ist. Es ist denkbar, daB die Gattung 
friher einmal ebenfalls multiple X-Chromosomen besessen hat, und 
daB diese sich durch Translokationen zu einem groBen X vereinigt 
haben. Die Chromosomenverhiltnisse bei Scottia kénnten als der Beginn 
einer solchen Entwicklung gedeutet werden. Das groBe X hat sich 
dann bei C. ovum und C. laevis mindestens einmal durch Translokation 
mit einem Autosom weiter vergréBert, es kénnen aber auch schon 
friihere Aufbauschritte dieser Art gewesen sein. Das Schicksal der bei 
Translokationen zwischen Autosomen und X-Chromosomen entstehenden 
Neo-Y-Chromosomen ist auf S. 414 beschrieben. 
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SchlieBlich 1éBt die Tabelle 2 erkennen, daB die Y-Chromosomen 
der meisten Arten telokinetisch, von der GréBe der Autosomen und in 
Einzahl vorhanden sind. Ausnahmen davon machen nur die univalenten 
Y-Chromosomen von C. ovum, die betrachtlich kleiner als die Autosomen 
sind und in variierender Zahl zwischen 3 und 6 vorkommen, und die 
Y-Chromosomen der Gattung Cypria, die mediokinetisch und gréBer 
als urspriingliche Y-Chromosomen sind. 


Die variierende Anzahl, die unterschiedliche GréBe und die totale 
Heterochromatinie der univalenten Y von C. ovum 1aBt vermuten, daB 
es sich um einen Fall von iiberzahligen Chromosomen handelt. Da 
mindestens 3 vorhanden sind, kénnten drei nicht-homologe Y-Chromo- 
somen vorgelegen haben, die dann vermehrt worden sind. Ebenso- 
gut k6énnten aber auch die vorgefundenen Zahlen auf ein einziges 
urspriingliches Y zurtickgehen. Die GrdBenunterschiede sind wohl die 
Folge von Deletionen, die bei tiberzahligen Chromosomen haufig sind. 
Die Anwesenheit von mindestens 3 Y-Chromosomen wird dann bedeuten, 
daB sie noch irgendeine genetische Bedeutung haben, die eine weitere 
Reduzierung ihrer Zahl verhindert. Die Entstehung iiberzahliger 
Geschlechtschromosomen in verschiedenen Tiergruppen ist bei MELANDER 
(1950 b) und Wurre (1954) diskutiert. 


Abgeleitet ist auch das mediokinetische Y der Gattung Cypria. 
Seine Entstehung durch Fusionstranslokation eines univalenten Y mit 
einem Autosom 1éB8t sich aus den beiden Chromosomenbestainden 
n=7+X%,,+Y bzw. n=6+X,5,+ X,Y (vgl. auch Abb. 27) von 
C. exsculpta unzweideutig ableiten. Auch bei C. ophthalmica, wo sich 
die Fusionstranslokation durchgesetzt hat, ist dem mediokinetischen Y 
seine Zusammensetzung aus einem dem ehemaligen Y-Chromosom 
entsprechenden heterochromatischen und einem ehemals autosomalen, 
euchromatischen Schenkel noch deutlich anzusehen (Abb. 23—26). 
Durch die Bildung eines Neo-X-Chromosoms wurde in der Gattung 
Cypria die Anzahl! der X-Chromosomen erhéht. 


Die Feststellung der urspriinglichen Chromosomenverhiltnisse ist 
bisher nur durch Vergleich der genau bekannten und in Tabelle 1 
zusammengefaBten Ostracodenarten erfolgt. Es sind, wegen Material- 
mangels nur unvollstandig, noch 5 weitere Arten, darunter Vertreter 
der Gattung Candona und Eucypris untersucht worden. Alle diese 
Ostracoden haben bis auf die bereits erwahnte australische Form 
telokinetische Autosomen gleicher Gré8e. Bei allen Arten wurden 
multiple X-Chromosomen festgestellt, die telokinetisch und etwa so 
groB sind, wie die Autosomen. Sie bilden ebenfalls in der 1. Reifeteilung 
Aggregate. Ein stets telokinetisches Y ist vorhanden oder fehlt. 
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b) Die Umwandlung von Autosomen in X-Chromosomen 

Die Tabelle 3 gibt iiber die Anzahl von Autosomen und X-Chromo- 
somen bei allen bekannten Ostraccdenarten Auskunft. Sie zeigt, daB mit 
Ausnahme von Platycypris bei allen Ostracoden mit urspriinglichen 
Chromosomensatzen, die Summe aus Anzahl der Autosomen + Anzahl 
der X-Chromosomen 10 ergibt. Diese Regel erfiillen auch einige Ostra- 
codenarten mit abgewandelten Chromosomensitzen. Bei den Cypria- 
Arten ist das zu erwarten, da durch die Y-Autosomentranslokation 
zwar aus einem Autosom ein Neo-X geworden ist, die Summe von 
Autosomen und X-Chromosomen sich aber dabei nicht verandert hat. 
Heterocypris. macht ebenfalls keine Ausnahme; die GréB8enunterschiede 
der Autosomen kénnten daher durch Translokation zustande gkommen 
sein. Die niedrige Chromosomenzahl in der Gattung Cyclocypris stiitzt 
die SchluBfolgerung, wonach das groBe X aus mehreren Chromosomen 
urspriinglicher GréBe entstanden ist. Bei Scottia, mit nur 9 Chromo- 
somen im X-Genom, sind méglicherweise 2 urspriingliche Chromosomen 
fusioniert. ; 

Bei weiteren 4 nur unvollstandig bekannten Arten sind im X-Genom 
ebenfalls 10 Chromosomen vorhanden. Es sind Candona compressa 
(aus Norddeutschland), eine Hucypris-Art (aus Nordafrika) und 2 
unbestimmte Arten (aus Siidaustralien). Alle 4 Species haben urspriing- 
liche Chromosomensatze}. 

Demnach besitzen 13 Arten aus mindestens 7 Gattungen im X-Genom 
10 Chromosomen. Diese Arten haben entweder urspriingliche Chromo- 
somensatze, oder es sind Mutationen vorgekommen, die aber nicht zur 
Fusion von X-Chromosomen oder Autosomen gefiihrt haben. Eine 
Gruppe von 4 Arten aus 2 Gattungen hat weniger Chromosomen im 
X-Genom. In diesen Fallen kann eine Vereinigung von Chromosomen 
nachgewiesen werden oder als sehr wahrscheinlich gelten. 

Bei den Arten mit 10 Chromosomen im X-Genom lassen sich die 
vorgefundenen Zusammenhinge zwischen den Zahlen der Autosomen 
und der X-Chromosomen dadurch erklaren, daB im Laufe der Evolution 
Autosomen in zunehmender Zahl in X-Chromosomen umgewandelt 
worden sind, wahrend ihre homologen Partner verlorengingen. Die 
Tatsache, daB diese Regel auch bei stark variierenden Anzahlen von 
multiplen X-Chromosomen — 2 bei Notodromas, 6 bei Heterocypris — 
gilt, macht es héchstens unwahrscheinlich, daB die Zahlenbeziehungen 
zufallig sein kénnten. Bei diesem EinbeziehungsprozeB von Autosomen 
in die X-Chromosomengruppe mu8 eine schrittweise Umbalancierung 
des Genoms vor sich gegangen sein, bei der die Lebensfihigkeit der 3g 
bei zunehmender partieller Haploidie des Genoms erhalten geblieben ist. 


1 Von einer dritten, bereits erwahnten, unbekannten australischen Art, die 
ein mediokinetisches Autosomenpaar aufweist, ist der nx-Satz unbekannt geblieben. 
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Tabelle 3. Chromosomenzahlen im X-Genom. na= Anzahl der Autosomen, 
nx = Anzahl der X-Chromosomen 











Unterfamilie Art NA nx na + Mx 
Notodromas monacha 8 2 10 
Cypris dietzi 7 3 10 
Cypris whitet 7 3 10 
Cyprinae Cypris fodiens Zz 3 10 
Cypris compacta 7 3 10 
Heterocypris incongruens 4 6 10! 
Scottia browniana 6 3 9! 
Platycypris bauert 8 3 11 
Cyclocypris globosa 6 1 he 
Cyclocypris ovum 6 1 “3 
Cando- 5 i 61 
cyprinae | Cyclocypris laevis 5 1 61 
Cypria exsculpta 7 3 10 
6 + 10? 
Cypria ophthalmica 6 + 10? 
Physocypria kliet 7 3 10 














1 Arten, bei denen Chromosomenmutationen nachzuweisen oder zu vermuten 


sind. 
2 Arten, bei denen Chromosomenmutationen eingetreten sind, die aber nicht 
zur Verainderung der Summe ng +n x gefiihrt haben kénnen. 


Die Ausnahme von dieser Regel, Platycypris baueri, hat einen 
urspriinglichen Chromosomensatz. Die Vermutung liegt nahe, daB bei 
dieser Art die X-Chromosomen ebenfalls durch schrittweise Umwandlung 
aus Autosomen entstanden sind, jedoch muB8 dann diese Art von 11 und 
nicht wie die Mehrzahl der Arten von 10 Chromosomen ausgegangen 
sein. 

Ohne bereits ein Urteil iiber den systematischen Wert geben zu kénnen, sei 
darauf hingewiesen, daB P. baweri als einzige Art nur 3 Schlauche pro Hoden besitzt. 
Es erscheint daher méglich, daB diese Art eine starker isolierte Stellung einnimmt. 

Der Zusammenhang zwischen der Anzahl der Autosomen und 
X-Chromosomen zeigt, daB bei der Mehrzahl der Arten die Umwandlung 
von Autosomen in X-Chromosomen nicht durch Translokationen 
hervorgerufen wurde. Die Umwandlung erfolgte vielmehr autonom. 
Auf einem ahnlichen Proze8 mu8 die urspriingliche Entstehung aller 
Geschlechtschromosomenmechanismen beruht haben. Wahrend ein 
Neo-X, das durch eine Fusionstranslokation entstanden ist, anfangs 
noch rein autosomalen Charakter aufweist, haben die neu entstandenen 
X-Chromosomen der Ostracoden bereits die fiir sie typische Aggrega- 
tionsfahigkeit erlangt. Ob allerdings diese Umwandlung in einem Schritt 
oder als allmahlicher Vorgang stattfindet, bleibt unbekannt. Ein in 
Umwandlung begriffenes, in das X-Aggregat aber noch nicht aufgenom- 
menes Chromosomenpaar kénnte nach den Beobachtungen bei Cypria 
ophthalmica (vgl. S.399) durchaus schon die Polverteilung der im Aggregat 
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vereinigten X-Chromosomen bestimmen, ware aber nicht von den 
Autosomen zu unterscheiden. Auch 1a8t sich nicht sagen ob die Um- 
wandlung bei den Ostracoden nur-in dem Erwerb der Aggregations- 
fahigkeit beruht, oder ob gleichzeitig genetische Verdnderungen in 
Richtung auf ein Geschlechtschromosom erfolgen. 


c) Das Schicksal der Y-Chromosomen 


Die Y-Chromosomen stellen (auBer den bereits besprochenen tiber- 
zahligen Y von C. ovum) die ehemals homologen Partner der zu X-Chro- 
mosomen umgewandelten Autosomen dar. Bei den Ostracoden sind 
eine ganze Reihe von Ubergingen zwischen der Entstehung von Neo- 
Y-Chromosomen bis zu ihrem Verlust vorhanden. Bei den Cypris-Arten 
ist das Y-Chromosom der Partner des dritten in die X-Chromosomen- 
gruppe aufgenommenen ehemaligen Autosoms. Der Grad der Differen- 
zierung zwischen X, und Y ist in der Gattung so gering, daB sich die 
Chromosomen noch paaren. Unterschiedlich ist bei den 4 Arten der 
Grad der Heterochromatinisierung der Y-Chromosomen. Wahrend 
der Wachstumsphase unterscheiden sich bei C. dietzi die X-Chromosomen 
und das Y in der Spiralisationsart tberhaupt nicht voneinander. Bei 
C. whitet liegt das Y nur in den alteren wachsenden Spermatocyten 
als heterochromatischer Klumpen dem Nukleolus an; bei C. fodiens 
und C. compacta ist es wihrend der ganzen Wachstumsphase kontrahiert 
und in Verbindung mit dem Nukleolus (s. 8. 370). In den Individuen von 
Cypria exsculpta, die ein freies Y-Chromosom aufweisen, stellt dieses 
ebenfalls den ehemaligen Partner des zuletzt einbezogenen, also des 
dritten X-Chromosoms dar!. Jedoch sind beide Chromosomen schon 
so verschieden, daB sie sich nicht mehr paaren. Das univalente Y-Chro- 
mosom dieser Art ist stark heterochromatisch. Nach vdolliger Hetero- 
chromatinie kann das Y verlorengehen. Diese Stufe hat Physocypria 
kliet erreicht, der Chromosomensatz besteht nur noch aus n=7 Auto- 
somen +3 X-Chromosomen. Volliger Verlust ist auch bei Notodromas 
fiir die ersten zwei, bei Platycypris fiir die ersten drei nacheinander 
entstandenen Y-Chromosomen eingetreten. Heterocypris incongruens 
besitzt noch das zuletzt einbezogene, das sechste Y-Chromosom, dieses 
paart sich auch noch mit seinem Partner. Deutliche Spiralisations- 
unterschiede bestehen nicht. Die Y-Chromosomen in den Geschlechts- 
bivalenten der Gattung Cyclocypris sind ebenfalls die homologen 
Partner des zuletzt mit dem X-Chromosom durch Translokation ver- 
einigten ehemaligen Autosoms. Sie stellen prinzipiell nichts anderes 





1 Da bei keiner Ostracoden-Art multiple Y- neben multiplen X-Chromosomen 
gefunden worden sind, ist es sehr unwahrscheinlich, daB das einzelne Y der erhalten 
gebliebene Partner des 2. oder 1. X-Chromosoms ist uxid der Y-Partner des 3. bereits 
verlorenging. . 
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dar als das Y von Heterocypris incongruens und die ebenfalls nur wenig 
abgeleiteten Y-Chromosomen der Cypris-Arten. 

Auch in anderen Tiergruppen hat sich eine analoge Entwicklung 
abgespielt. Heterochromatinisierung der Neo-Y-Chromosomen ist bei 
den Heuschrecken Mermiria intertexta, Hypochlora alba (Kine 1950), 
Thisiocetrus pulcher (Ray CHAUDHURI und GuHA 1952) und bei 3 Arten 
von Paratylotropidia (Kine und Bras 1938, WuiTE 1953) eingetreten. 
Verlust 'von Neo-Y-Chromosomen dagegen, war bisher nur aus der 
Gattung Drosophila bekannt. D. americana americana hat einen XY,Y>5- 
Mechanismus; nahe verwandte Arten haben durch Verlust des 
Y, sekundaér wieder einen XY-Mechanismus erlangt (WHITE 1954). 
Bei D. miranda ist partielle Haploidie fiir das X, eingetreten. Zwar 
besitzt das X, keinen selbsténdigen Partner mehr, Teile davon sind 
aber im Y erhalten. Genetische Untersuchungen haben gezeigt, daB 
die ehemals autosomalen Merkmale im Y teilweise mutiert oder ver- 
lorengegangen sind, so daB die Haploidie des X, nicht nur vorgetiuscht 
ist (DoBZHANSKY 1935, DoBzHANSKY und Tan 1936, MacknicHutT 1939, 
Macknicut und Cooper 1944, Cooper 1946). 

Der Abwandlung der Y-Chromosomen muB in allen Fallen ein 
anderer ProzeB parallel gegangen sein, durch den die Genbalance bei 
zunehmender Haploidie immer wieder hergestellt worden ist. Die 
geschlechtsgebundenen, urspriinglich autosomalen Gene miissen bei 
Haploidie die gleiche Wirkung entfalten wie im diploiden Zustand 
(dosage compensation nach MULLER). Auch in den Fallen, in denen die 
univalenten Y-Chromosomen bei den Ostracoden heteropyknotisch 
sind, muB schon eine solche Umbalancierung in der Genomwirkung 
im Gange sein. 

Auf Evolutionsvorginge, die in gleicher Weise wie bei den Ostracoden 
zu multiplen Geschlechtschromosomenmechanismen gefiihrt haben, 
kann im tbrigen Tierreich nirgends mit Sicherheit geschlossen werden. 
Nur in der Kafergattung Blaps kénnte sich die Entwicklung ahnlich 
abgespielt haben. Hier ist die von GuE&NIN (1956) angekiindigte Arbeit 
abzuwarten. 

Unter EinschluB der hier veréffentlichten Ergebnisse sind jetzt 
5 verschiedene Evolutionsvorginge bekannt oder wahrscheinlich, die 
zur Entstehung multipler Geschlechtschromosomen gefiihrt haben: 

1. Entstehung eines X, und eines Neo-Y-Chromosoms aus einem 
Autosomenpaar durch reziproke Translokation eines mediokinetischen 
Autosoms mit einem X. Beispiele: Mantiden, Heuschrecken (WHITE 
1941, HugHEs-ScHRADER 1950, Kine und Brams 1938). 

2. Fragmentation eines holokinetischen X. Der Erklirungsversuch 
st6Bt auf theoretische Schwierigkeiten, trifft aber doch wohl fiir die 
Hemipteren zu (TROEDSSON 1944, SCHRADER 1947). 











416 Rotanp Dietz: 


3. Vermehrung der Geschlechtschromosomen als Folge von Poly- 
ploidisierung. Dieser umstrittene ProzeB ist von GoLDscHMIDT (1953) 
erneut zur Erklarung der multiplen X-Chromosomen der Dermapteren u.a. 
herangezogen worden. 

4, Autonome Umwandlung von Autosomen in X-Chromosomen bei 
den Ostracoden. 

5. Auftreten Uberzahliger Y wohl als Folge von Non-Disjunktion. 
Sie sind in vielen Fallen (erstmalig von Witson 1907, vgl. WuITE 1954) 
gefunden, stellen aber immer bloBe Varianten von einfachen Geschlechts- 
chromosomenmechanismen dar. 


II. Die Bewegung und Verfermung verschiedener Chromosomen- 
konfigurationen als Indikatoren der in der Spindel wirkenden Kriafte 


a) Allgemeine Vorbemerkungen 


Die Ursachen der Chromosomenbewegung sind noch fast vollstandig 
unbekannt. Keine der bestehenden Hypothesen vermag eine aus- 
reichende Erklarung zu geben (SCHRADER 1953). Aufgabe der Cytologie 
ist es in erster Linie, die verschiedénen nebeneinander und nacheinander 
wirkenden Mechanismen (denen jeweils verschiedene physikalisch- 
chemische Vorginge zugrunde liegen) festzustellen und aus den ver- 
wirrend vielfaltigen Bewegungserscheinungen und den damit im kausalen 
Zusammenhang stehenden Phanomenen (z.B. der Chromosomenstrek- 
kung) die auf die Chromosomen einwirkenden Krafte nach GréBe und 
Richtung zu analysieren. Eine erfolgversprechende Untersuchung 
der physikalisch-chemischen Vorgange kann erst auf einer derartigen 
Analyse aufbauen. Die mangelhafte Kenntnis der in den verschiedenen 
Phasen durch verschiedene Mechanismen ausgelésten Krafte, ist bis 
heute das Haupthindernis fiir das Verstehen der Chromosomenbewegung 
gewesen. 

Es kann als sicher gelten, daB die Krafte durch irgendwelche Veranderungen 
der Spindel- und der Chromosomenfasern verursacht werden. Die Spindelfasern 
sind reale Strukturen. Daran kann nach den polarisationsoptischen Untersuchungen 
von Inout und Dawn (1951) und Inovs (1952, 1953) kein Zweifel mehr bestehen. 
Die Kinetochoren stehen iiber die Chromosomenfasern mit den Polen in struk- 
tureller Verbindung. Spindelstreckung und -verkiirzung miissen sich daher auf die 
Chromosomen iibertragen. Veranderungen in den Chromosomenfasern kénnen 
deren Verkiirzung und Verlangerung hervorrufen. Derartige Verainderungen der 
Chromosomenfasern miissen sich ebenfalls auf die Chromosomen iibertragen, und 
sie miissen zusammen mit den Langenverainderungen der Spindel die Bewegung 
und Verformung der Chromosomen bewirken. 

Die Bewegung und Verformung der Chromosomen muB8 bei. ver- 
schiedenem Bau und bei unterschiedlicher Art der Orientierung der 
Kinetochoren verschieden sein. Auf Grund seines. Baues kann eine 
Chromosomenkonfiguration nur mit einem Pol verbunden sein (bestimmte 
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Univalente) oder mit beiden (Univalente, Bivalente und Multivalente); 
im leizten Fall kann eine gleiche oder ungleiche Anzahl von Kinetochoren 
zu den beiden Polen orientiert sein. 


In den Fallen, in denen ein Chromosom nur zu einem Pol orientiert 
ist, muB sich jede einwirkende Kraft in einer Lageverainderung des 
Chromosoms auBern. Chromosomenkonfigurationen, deren Kinetochoren 
auf beide Pole hin orientiert sind, miissen eine Lage einnehmen, die 
dem Gleichgewicht zwischen den antagonistischen Kraften entspricht. 
AuBerdem miissen sie, soweit es ihr Bau zulaBt, gestreckt werden. Sind 
bei derartigen Konfigurationen eine gleiche Anzahl von Kinetochoren 
zu beiden Polen orientiert, so zeigt eine Wanderung der Konfiguration 
die relativen GréBenunterschiede der beiden entgegenwirkenden Krafte 
an. Chromosomenkonfigurationen, bei denen zu den beiden Polen eine 
verschiedene Anzahl von Kinetochoren orientiert ist, lassen unter 
bestimmten Voraussetzungen (s. 8. 419) Riickschliisse auf die GréBe 
der Krafte zu. 


Auf Grund dieser Voraussetzungen wurden aus den Ergebnissen einer Analyse 
der Chromosomenbewegung bei Tipula im Leben Riickschliisse auf die wihrend 
der Prometaphase wirkenden Krafte gezogen (Dietz 1956). Aus der Geschwindig- 
keit und aus der jeweiligen Wanderungsrichtung der Bivalente ergab sich, da8 in 
der friihen Prometaphase auf die Kinetochoren der koorientierten Bivalente 
Krafte einwirken und zwar in Richtung auf den Pol, zu dem sich jeweils das Kineto- 
chor orientiert hat. Die GréBe der an jedem einzelnen Kinetochor ansetzenden 
Kraft andert sich im Laufe der Zeit fortwahrend. Die GréBe der Krafte, denen die 
einzelnen Kinetochoren zu jedem Zeitpunkt unterliegen, ist meist verschieden 
und nur selten und dann zufallig gleich. Die GréBe der einzelnen Zugkrafte weist 
in der friihen Prometaphase die gréBten Unterschiede auf; die Differenz zwischen 
den einzelnen Kraften wird dann mit der Zeit geringer, kurz vor Beginn der Ana- 
phase sind schlieBlich die einzelnen Krafte (annahernd) gleich groB. Die Unter- 
suchung der Streckung und Verkirzung der Bivalente bestatigte, daB die GréBe 
der auf jedes einzelne Kinetochor einwirkenden Kraft sich immerzu andert. AuBer- 
dem wurde aus der Streckung und Verkiirzung geschlossen, daB die auf die einzelnen 
Kinetochoren einwirkenden (verschieden groBen) Krafte in der friihen Prometaphase 
im Mittel gro8 sind, daB ihre mittlere GréBe zur Metaphase hin abnimmt und 
schlieBlich vor dem Einsetzen der Anaphase minimal, haufig wohl gleich Null ist. 
Die auftretenden Krafte kénnen nur in geringem MaBe durch Spindelstreckung 
und -verkiirzung erklirt werden. Wesentlich fiir die Entstehung der prometa- 
phasischen Zugkrafte miissen Veranderungen in den Chromosomenfasern sein. 

Wahrend gegen die Folgerungen, die aus der Chromosomenbewegung gezogen 
worden sind, keine grundsiatzlichen Einwendungen gemacht werden kénnen, war 
es von vornherein klar, daB der Aussagewert der aa gc eapenogeae,. und 
Verkiirzung problematisch ist. Die méglichen Fehlerquellen sind: 

1. Die Chromosomen sind sicher nicht hoch elastisch. Das zeigt schon das 
Vorkommen asymmetrisch verformter Tetraden. Damit ist aber die Streckungs- 
zunahme kein MafB fiir die GréBe der verformenden Krafte. Vielmehr kénnte eine 
Kraft konstanter Gré8e ein Chromosom mit der Zeit immer mehr dehnen. Trotzdem 
kann die Streckung und Verkiirzung selbstverstindlich als Indikator fiir die 
Wirksamkeit von Kraften gelten, denn auch ein plastischer, selbst ein flissiger 
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Kérper streckt sich nur dann wenn, Krafte einwirken und er kann sich nach erfolgter 
Streckung nur dann verkiirzen oder abkugeln, wenn die Krafte nicht mehr einwirken. 

2. Eine Streckung kénnte durch Entspiralisierung vorgetiuscht oder mindestens 
begiinstigt werden; Entsprechendes gilt fiir Verkiirzung und Spiralisierung. Diese 
Fehlerquelle hat praktisch wohl keine Bedeutung, da es sich zeigte, daB univalente 
Autosomen bei den Tipuliden ihre Lange von der spaten Diakinese bis zur spaten 
Anaphase nicht oder héchstens ganz geringfiigig verandern. Bei diesen Univalenten 
unterliegen nur die Kinetochoren allein dem Zug; Langenverinderungen der 
Univalente sind somit ausschlieBlich die Folge von Anderungen des Spiralisations- 
grades. 

3. Unter verschiedenen physiologischen Bedingungen kénnten die Chromosomen 
verschieden leicht dehnbar sein. Dieser Einwand kann besonders fiir eine verschie- 
den starke Streckung wahrend der Prometaphase und der Anaphase geltend 
gemacht werden. Die Anaphase wird wahrscheinlich durch physiologische Ver- 
anderungen in der Zelle ausgelést (vgl. S. 424). Neben dem Einsetzen der Anaphase- 
mechanismen wird durch neue physiologische Bedingungen das Aufklappen der 
Chromatiden und als Folge davon die Lésung der Chiasmen induziert. Sollten die 
physiologischen Verainderungen auch EinfluB auf die elastischen Eigenschaften 
der Chromosomen haben, so kénnten Chromosomenabschnitte (Briicken) in beiden 
Phasen von gleich groBen Kraften verschieden stark gestreckt werden. 

Als mégliche Fehlerquellen fiir die SchluBfolgerungen aus der Prometaphase- 
streckung und -verkiirzung der Bivalente bei den Tipuliden kommen nur die 
ersten zwei in Frage. Die Fehler kénnen, wie die Gegenargumente zeigen, nur 
gering sein, weshalb es gestattet schien, die genannten Aussagen zu machen. 

Die Ostracoden bieten nun die Méglichkeit aus dem Bewegungs- 
verhalten der Multivalente ebenfalls auf die GréBe der Krafte Schliisse 
zu ziehen und die fiir Ti pula abgeleiteten Folgerungen auf véllig andere 


Weise zu prifen. 


b) Analyse der in der Spindel wirksamen Krafte auf Grund des Bewegungs- 
verhaltens von Multivalenten 

Der X,_,Y-Komplex bei den Cypris-Arten und die X,_,-Aggregate 
‘von Scottia, Cypria, Physocypria und Platycypris sind wahrend der 
ersten Reifeteilung stets zu den beiden Teilungspolen mit einer verschieden 
grofen Anzahl von Kinetochoren orientiert. Alle diese Konfigurationen 
sind in der friihen Prometaphase in Richtung auf den Pol verlagert, 
zu dem die gréBere Anzahl der Kinetochoren orientiert ist (Abb. 2a, 6a, 
23a). Die Erklarung fiir diese Tatsache kann nur darin liegen, daB sich 
die Zugkrafte der Kinetochoren, die zu einem Pol orientiert sind, addieren. 
so da8 fiir die Konfiguration eine Gleichgewichtslage — meist erheblich 
auBerhalb des Aquators — resultiert. Im Verlauf der Prometaphase 
nahern sich diese Konfigurationen immer mehr dem Aquator, bis 
schlieBlich in der voll ausgebildeten Metaphase sich die X,_5-Aggregate 
ebenso wie die X,_,Y-Konfigurationen in den Aquator einordnen. In 
keinem Fall wurden solche Aggregate in Stadien, in denen die Bivalente 
vollig verkiirzt sind, was als das sicherste Kriterium fiir die voll aus- 
gebildete Metaphase angesehen werden muf, auBerhalb desjenigen 
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Aquatorbereichs angetroffen, den die Bivalente einnehmen. Das gilt 
selbst fiir die Cypris-Arten mit einer 3:1-Orientierung der Kinetochoren 
des Aggregats. Der metaphasische Gleichgewichtszustand in der 
Aquatorialebene kann nur resultieren, wenn die Summe der Krifte, 
lie auf die 3 bzw. 2 zum gleichen Pol orientierten Kinetochoren ein- 
wirkt, ebensogrof ist wie die Kraft, die an dem einen zum Gegenpol 
orientierten Kinetochor ansetzt. Das ist aber unter den gegebenen 
Voraussetzungen nur dann méglich, wenn die GréBe der in Richtung auf 
die Pole einwirkenden Krafte in der Metaphase gleich Null oder zumindest 
minimal ist, denn die Verlagerung der Aggregate in einem nur etwas 
friiheren Stadium zeigt, daB auf die in gleicher Richtung orientierten 
Kinetochoren (im Mittel) ebenso groBe Krafte einwirken wie auf alle 


anderen Kinetochoren. 

Bei den Ostracodenarten, bei denen sich in der friihen Prometaphase 
die Spindel stark streckt und zur Metaphase hin sich wieder verkiirzt 
(Scottia, Cypris), kénnten die eben ermittelten prometaphasischen 
Zugkrafte wenigstens zu einem Teil durch die Spindelstreckung und 
-verkiirzung erklart werden. Dagegen miissen bei Cypria und Physo- 
cypria, wo die Spindel in der ganzen Prometaphase nur geringfiigige 
Langenveranderungen durchmacht, die Krafte fast ausschlieBlich 
durch Veranderungen in den Chromosomenfasern ausgelést werden. 

Hinige friihere Befunde stimmen nicht mit den Beobachtungen iiberein. 
OsTERGREN (1945a) teilte mit, daB sich die Trivalente eines autotriploiden Stammes 
von Anthoxanthum aristatum in der Metaphase nicht genau in die Aquatorialplatte 
einordnen, sondern zu dem Pol verlagert sind, zu dem sich 2 Kinetochoren orientiert 
haben. OsTERGREN sieht darin ein Argument fiir seine Hypothese zur Erklarung 
der Chromosomenbewegung, in der er zu den Polen gerichtete Krafte postuliert, 
die mit dem Abstand vom Pol an Gré8e zunehmen und vom Beginn der Prometa- 
phase bis zum Ende der Anaphase wirken sollen (OSTERGREN 1945a und b, 1949a 
und b, 1950). Zu ahnlichen Feststellungen kommen B6OxK (1945) bei Untersuchungen 
iiber die metaphasische Einordnung von Trivalenten bei T'riton taeniatus und 
OsTERGREN (1946) bei einer Untersuchung iiber die Einordnungsabweichung von 
Chromosomen eines Stammes von Secale cereale mit aktiven T-Enden. 

Eine metaphasische Lage der Trivalente etwas auBerhalb des Aquators lieBe 
sich allerdings gelegentlich erwarten. Dretz (1956) stellte fest, daB bei den meisten 
Tipula-Arten unmittelbar vor dem Einsetzen der Anaphase die Tetraden stark 
verkiirzt, ihre Geschwindigkeit sehr gering und ihr Bewegungsraum im Aquator 
sehr eingeschrankt ist. Bei einer Art aber, Z'ipula oleracea, sind die Tetraden nur 
wenig verkiirzt und bewegen sich mit noch groBer Geschwindigkeit weit aus der 
Aquatorialebene heraus. Die Chromosomen von 7’. oleracea verhalten sich unmittel- 
bar vor dem Einsetzen der Anaphase noch so, wie die Chromosomen der anderen 
Arten in der mittleren bis spiten Prometaphase. Ein echter Metaphasezustand 
wird bei dieser Art nicht erreicht. 

Es kénnte bei den von OsTERGREN und BOOK untersuchten Objekten ebenfalls 
die Anaphase einsetzen, bevor echte Metaphasebedingungen erreicht werden. 
Andererseits ist die Beurteilung von Metaphasestadien in fixierten Praparaten 
recht schwierig, besonders dann, wenn keine ausgeprigte Prometaphasestreckung 
auftritt. Wie Lebendbeobachtungen zeigen, kénnen wahrend der ganzen Dauer 
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der Prometaphase alle Chromosomen einer Zelle zufallig im Aquator liegen, nur 
in Fallen von deutlicher Chromosomenstreckung ist das Stadium dann als Prometa- 
phase erkennbar. Sobald sich die Untersuchung der Einordnungsgenauigkeit von 
Multivalenten nicht auf echte und vdllig ausgebildete Metaphasen stiitzt, ist es 
sowieso zu erwarten, da derartige Chromosomenkonfigurationen zu dem Pol 
verlagert vorgefunden werden, zu dem die gréBere Anzahl] der Kinetochoren 
orientiert ist. 

Die Einordnungsgenauigkeit von Multivalenten ist auBer in den 
angefiihrten Arbeiten bisher nie eingehend untersucht worden. Es 
kann daher nicht gesagt werden, wie haufig es bei den verschiedenen 
Objekten zur Herstellung echter Metaphasebildungen kommt, bevor 
die Anaphase einsetzt. Gewodhnlich ist bei der Beschreibung der ver- 
schiedentlich in natiirlichen Populationen vorgefundenen oder durch 
Kreuzungsexperimente erhaltenen Trivalente nicht auf diese Frage 
eingegangen worden. 

Nur Hueues-ScuravDEr (1943) beschreibt die spatprometaphasische Bewegung 
der X,X,Y-Chromosomen der Mantiden als eine unter Verkiirzung erfolgende 
Verlagerung der Trivalente in den Aquator. Aus abgebildeten Metaphasestadien 
kann jedoch geschlossen werden, da8 sich die Trivalente auch bei anderen Arten 
in der Metaphase in den Aquator einordnen. Beispiele fiir sehr genaue Einordnung 
oder nur ganz geringfiigige metaphasische Verlagerung der Trivalente bieten die 
folgenden cytologisch gut analysierbaren Arten: 

Mantidae (WuttTE 1941), 

Anisolabis maritima (Dermaptera) (SCHRADER 1941), 

Trimerotropis sparsa (Acrididae) (WuITE 1951), 

Triturus cristatus karelinii x T.c. cristatus (CALLAN und Spurway 1951), 

Jaera marina (Isopoda) (StaicER und BocqueET 1954), 

Mantis religiosa (CALLAN und Jacoss 1957). 

BaYREUTHER (in litt.) fand bei Nosophyllus fasciatus (Aphaniptera) Trivalente, 
die sich in der Metaphase ebenfalls sehr genau in den Aquator einordnen. 

Wahrend sich bei echten Trivalenten in der Anaphase die Chiasmen 
lésen, bleiben die X-Chromosomen der Ostracoden in den Aggregaten 
vereinigt. Diese Pseudomultivalente kénnen daher auch in der Anaphase 
zur Abschatzung der GréBe der wirksamen Krafte herangezogen werden. 
Die X,_,-Aggregate von Scottia (Abb.7a), Cypria ophthalmica (Abb. 24a 
bis c) und Physocypria (Abb. 31) werden mit fortschreitender Anaphase 
zunehmend in Richtung auf den Pol verlagert, zu dem 2 der 3 Kineto- 
choren orientiert sind?. 

Die Verlagerung nimmt solange zu, wie sich die Chromosomen, die 
sich mit Einsetzen der Anaphase geteilt haben, voneinander entfernen. 
Sobald diese Chromosomen ihre Anaphasewanderung beenden, riicken 
die Trivalente wieder in den Aquator (Abb. 25a, b). Die Lage im 
Aquator beweist wiederum, da8 zu diesem Zeitpunkt keine Krafte auf 


1 Die Aggregate von Platycypris verhalten sich ebenso. In der wiedergegebenen 
Zelle (Abb. 10a) ist jedoch die Verlagerung deshalb nicht deutlich, weil die ganze 
Metaphaseplatte auBerhalb des Aquators gelegen haben mu, was gelegentlich 
vorkommt. 
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die Kinetochoren einwirken. Sie kénnen dort eine Zeitlang liegen, bis sie 
zu einem Pol bewegt werden. Die Polbewegung kann aber auch schon 
etwas friiher einsetzen, so daB die Verlagerung der Trivalente waihrend 
der Wanderung der Dyaden und gepaarten Geschlechtschromosomen 
und die anschlieBende Zuteilung zu einem Pol mehr oder weniger 
ineinander tibergehen. 

Aus dem Bewegungsverhalten der Geschiechtschromosomenaggregate 
der Ostracoden kénnen folgende Aussagen iiber die Gré8e der wahrend 
der ersten Reifeteilung auf die Kinetochoren einwirkenden polwarts 
gerichteten Krafte gemacht werden: In der friihen Prometaphase sind 
die (mittleren) Zugkrafte gro8. Am Ende der Prometaphase (Metaphase) 
sind die Zugkrafte gleich Null oder zumindest von sehr geringer GréBe. 
Mit dem Einsetzen der Anaphase nehmen die polwarts gerichteten 
Zugkrafte wieder an GréBe zu und zwar wachst die GréBe der Krafte 
im selben MaBe, wie sich die Tochterplatten voneinander entfernen. 
Nach Beendigung der Anaphasewanderung der Chromosomen, die sich 
geteilt haben, wirken jedenfalls bei C. ophthalmica eine Zeitlang keine 
Krafte mehr auf die Kinetochoren der Geschlechtsaggregate ein. Erst 
danach werden erneut Krafte wirksam, die die Aggregate auf einen 
Pol verteilen. Die aquatoriale Lage der Multivalente beweist, da8 in der 
Metaphase und in einem kurzen Zeitabschnitt nach der vollendeten 
Anaphasewanderung der Chromosomen, die sich geteilt haben, die 
Krafte gleich Null oder sehr gering sein miissen. Durch das Minimum 
der Krafte in diesen Teilungsabschnitten wird aber die Lage der Aggregate 
im Aquator nicht erklart. Die aus den Kraften ableitbaren Vorstellungen 
iiber die Ursachen ihrer Entstehung erklairen aber auch das (vgl. S. 424). 


c) Analyse der ta der Spindel wirkenden Krifte auf Grund der Chromo- 
somenverformung 


Die Analyse des Bewegungsverhaltens der Multivalente bei den 
Ostracoden hat die Folgerungen, die aus der Streckung und Verkiirzung 
der Tetraden bei 7T%pula gezogen worden sind (Dietz 1956), bestatigt. 
Damit ist gezeigt, daB die Verformung der Chromosomen ebenfalls zur 
Abschatzung der Krafte herangezogen werden kann. Bei den Ostracoden 
werden in der friihen Prometaphase abweichend gebaute Chromosomen- 
konfigurationen verschieden stark gestreckt. Die Ursache dafiir liegt 
hauptsachlich in der unterschiedlichen Linge der Chromosomen- 
abschnitte, die den antagonistischen Zugkraften unte tiegen. Bei den 
Bivalenten und denjenigen Geschiechtschromosomenkonfigurationen, 
bei denen ein X des Aggregats mit einem Y gepaart ist, sind die Kineto- 
choren durch lange Abschnitte voneinander getrennt, Veranderungen 
in der GréBe der Krafte zeigen diese Konfigurationen daher am empfind- 
lichsten an. Es scheint, als ob der X,_,Y-Komplex der Cypris-Arten 
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haufig starker gestreckt wird als die Bivalente. Das ist plausibel, weil 
die Krafte, die auf die 3 im X-Aggregat vereinigten Kinetochoren 
einwirken, sich addieren (Abb. 2a). In geringerem MaBe werden wahrend 
.der Prometaphase die X,.,-Aggregate gestreckt. Die X-Chromosomen 
sind in diesen Fallen tiber lange Abschnitte fest vereinigt, und es werden 
nur gelegentlich kinetochorennahe Chromosomenabschnitte heraus- 
gezogen. In sehr geringem Ma8e werden auch die tiberzahligen univalenten 
Y-Chromosomen von Cyclocypris ovum gestreckt. Das univalente X 
dieser Gattung wird nicht gestreckt. 

Bei Physocypria kliei und bei Scottia browniana werden die Bivalente 
iiber ihre ganze Lange nahezu gleichmaBig gestreckt. Der Zeitpunkt 
der maximalen Streckung liegt bei Physocypria unmittelbar nach dem 
Spindelbildungsbeginn, so daB neben noch unorientierten Tetraden 
bereits solche vorkommen, die ihre maximale Streckung erreicht haben; 
bei Scottia liegt das Maximum der Chromosomenstreckung etwas spater. 
Die Beobachtungen an Physocypria kliet machen wahrscheinlich, daB 
die Zugkrafte kurz nach dem Spindelbildungsbeginn ihre maximale 
Starke aufweisen (Abb. 29, 30). In den Fallen, in denen das Maximum 
der Chromosomenstreckung erst etwas spater eintritt, setzen entweder 
die Chromosomen den verformenden Kraften einen gré8eren Widerstand 
entgegen und spielen sich somit erst etwas spiter in das Gleichgewicht 
zwischen den Zugkraften und dem elastischen Widerstand ein, oder 
das Maximum des polwarts gerichteten Zuges liegt bei diesen Arten 
nicht unmittelbar nach der Spindelbildung, sondern etwas spater. Da 
bei Physocypria das Maximum bereits tiberschritten ist, bevor sich die 
Spindel (auch dann nur wenig) streckt, konnen hier die prometaphasi- 
schen Zugkraéfte nur durch Kontraktion der Chromosomenfasern ver- 
ursacht werden. Die Spindelstreckung, die bei anderen Objekten die 
Prometaphasestreckung der Chromosomen zusatzlich beeinfluBt, spielt 
hier sicher keine Rolle. 

In der voll ausgebildeten Metaphase sind bei den Ostracoden alle 
Chromosomen verkiirzt. Selbst die Tetraden, bei denen nur chiasmanahe 
Chromosomenabschnitte gestreckt worden waren — und zwar so stark, 
daB diese Abschnitte mikroskopisch unsichtbar wurden — sind unge- 
streckt. Die Zugkrafte haben ihr Minimum erreicht. 

Die Prometaphasestreckung ist weit verbreitet und als generelles 
Phinomen anzusehen (SCHRADER 1953). HuGHrS-SCHRADER (1943) 
hatte bereits nachgewiesen, daB sich das Phanomen weder durch Ab- 
stoBung der Kinetochoren, noch durch Spindelstreckung und Ver- 
kiirzung allein erkliren laBt. Dretz (1956 und unverdffentlicht) stellte 
bei Tipuliden fest, daB die Krafte, die fiir die Chromosomenstreckung 
verantwortlich sind, auch die Chromosomenbewegung verursachen. 
In bipolaren Spindeln werden wahrend der Prometaphase auch in den 
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Fallen, in denen die Chromosomen nicht streckbar sind und somit nicht 
unmittelbar die GréBe der Zugkrafte ablesen lassen, prinzipiell gleiche 
Krafteverhaltnisse herrschen. Ebenso wie aus dem Bewegungsverhalten 
der Multivalente ergibt sich, daB die mittlere GroBe der Krafte unmittel- 
bar nach dem Spindelbildungsbeginn maximal ist, danach im Verlauf 
der Prometaphase abnimmt, bis in der voll ausgebildeten Metaphase 
die Krafte sehr gering oder gleich Null sind. 

Mit dem Einsetzen der Anaphase werden die X,_,-Aggregate besonders 
deutlich bei C. ophthalmica (Abb. 24a—c) und die tiberzahligen Y-Chro- 
mosomen von C. ovum (Abb. 17a—c) gestreckt. Die Anaphasestreckung 
nimmt im selben Mae zu, wie sich die Tochterplatten voneinander 
entfernen. Sobald aber die Dyaden ihre Anaphasewanderung beenden, 
verkiirzen sich die anaphasisch gestreckten Chromosomen wieder 
(Abb. 17d, 25a, b). 

Anaphasische Streckung von Chromosomen, die sich nicht teilen, ist eine 
allgemein verbreitete Erscheinung, das zeigt besonders deutlich die Bildung von 
Anaphasebriicken bei zahlreichen Objekten. Aber auch bei den Nematoceren 
werden in der Anaphase Chromosomen, die sich nicht trennen, im Aquator fest- 
gehalten und teilweise deutlich gestreckt. Das gilt fiir die Geschlechtschromosomen 
von Fungivora (FRoLowa 1929, Lz Catvez 1947), Penthetria, Phalacrocera, und 
mancher Tipuliden (WotF 1941, BavEer 1931 und im Druck). 

Bei Phryne und Mycetobia werden die Geschlechtschromosomen im Gegensatz 
zu allen anderen Nematoceren postreduziert (WoLF 1950). Dieses Verhalten stellt 
aber lediglich eine Variation des fiir die Nematoceren typischen Verteilungsmechanis- 
mus dar. Die Abwandlung beruht darauf, daf durch den anaphasischen Zug die 
Chromatiden extrem weit gestreckt werden. Als Folge werden die Chromatiden der 
Geschlechtschromosomen in beide Tochterzellen aufgenommen, bleiben aber durch 
feine ,,Koppelbriicken‘‘ verbunden. Erst in der zweiten Reifeteilung lést sich die 
Verbindung. Die Anaphasestreckung ist hier sehr viel starker als bei den iibrigen 
Nematoceren. 

Alle diese Befunde zeigen, da erst mit dem Einsetzen der Anaphase wieder 
starke Zugkrafte wirksam werden, denen alle Chromosomen unterliegen. Nur 
in den Eliminationsteilungen von Oligarces paradoxus (REITBERGER 1940) diirften 
die Eliminationschromosomen den anaphasischen Zugkraften nicht unterliegen. 
Sie verhalten sich in der Prometaphase und Metaphase noch normal, mit dem 
Einsetzen der Anaphase fiihren sie auch noch die autonome Trennung der Chroma- 
tiden durch, wandern aber nicht zu den Polen. Ihre Kinetochoren unterliegen 
offensichtlich einer ganz spezifischen anaphasischen Hemmung. 


d) Die verschiedenen Mechanismen der Chromosomenbewegung 

1. Prometaphase—Metaphase. Obgleich einige Hypothesen, die zur 
Erklirung der Chromosomenbewegung aufgestellt worden sind, richtige 
Elemente enthalten, gibt keine in ihrer jetzigen Form eine ausreichende 
Erklarung (ScHRADER 1953). Als unzutreffend haben sich nach dieser 
Untersuchung alle Hypothesen erwiesen, welche die Metaphaseanordnung 
der Chromosomen im Aquator als deren Lage im Gleichgewicht zwischen 
gleich groBen, polwarts gerichteten Kraften zu erkliren versuchen. 

Chromosoma (Berl.), Bd. 9 29 
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In der Metaphase wirken keine oder nur noch sehr geringe Zugkrafte 
auf die Chromosomen ein. Die Hypothese von OsTERGREN (1945a, b, 
1949a—c, 1950, 1951), nach der die Kraft, die waihrend der ganzen 
Teilung auf jedes Kinetochor einwirkt, proportional zum Abstand des 
Kinetochors vom Pol sei, ist damit widerlegt. Nach der Hypothese von 
ANDERSON (1956a, b) sind auch andere als die tatsaichlich wirksamen 
Krafte zu erwarten. Die Hypothese vermag ebenfalls nicht die Meta- 
phaseanordnung von Multivalenten zu erklaren. 

Es steht fest, daB die Zugkrafte, die fiir die Anaphasebewegung der Chromo- 
somen verantwortlich sind, tatsichlich auch erst mit dem Einsetzen der Anaphase 
zu wirken beginnen, und daB in der Prometaphase und Metaphase ein selbstandiger 
Mechanismus wirksam ist. Zwar unterscheiden sich die auf die Chromosomen ein- 
wirkenden Krafte in der friihen Prometaphase erheblich von denen, die in der 
Metaphase wirksam sind, der Ubergang ist jedoch kontinuierlich, so daB die Meta- 
phase als Endabschnitt der Prometaphase anzusehen ist und alle Vorginge sicher 
durch nur einen Mechanismus verursacht werden. 

Die in den vorangegangenen Abschnitten analysierten Zugkrafte, 
welche waihrend Prometa- und Metaphase auf die Chromosomen ein- 
wirken, werden im wesentlichen durch Langenverdnderungen der 


Chromosomenfasern verursacht. Das Verhalten der Chromosomenfasern ' 


kann durch die Annahme von 3 Faktoren erklart werden: 

1. Die Chromosomenfasern verkiirzen sich im Laufe der Prometa- 
phase durch Kontraktion. 

2. Der Verkiirzung lauft ein anderer ProzeB entgegen, der, anschei- 
nend durch Einbau weiteren Materials in die Chromosomenfasern, zu 
deren Verlangerung fiihrt. 

3. Die Chromosomenfasern sind elastisch dehnbar. 


Eine Verkirzung ist direkt nachweisbar bei den Chromosomenfasern 
von Bivalenten, die Prometaphasestreckung zeigen, und bei denjenigen 
Chromosomenfasern von Multivalenten, die zu dem Pol fiihren, auf 
den die meisten Kinetochoren gerichtet sind. Doch kann kein Zweifel 
bestehen, da8 die Kontraktionsfahigkeit auch in solchen Fallen existiert, 
in denen die Chromosomen nicht gestreckt werden. In diesen Fallen 
setzen die Chromosomen offensichtlich der Verformung einen zu groBen 
Widerstand entgegen. Ihre Kontraktionsfahigkeit gibt sich jedoch schon 
daran zu erkennen, da diese Chromosomen etwas zwischen den Polen 
hin- und herpendeln. Es andert sich die Kontraktionsfihigkeit der 
einzelnen Chromosomenfasern offenbar nicht ganz gleichférmig, so da8 
mal die eine, mal die andere einen gréferen Zug ausiibt. Im Mittel 
verkiirzen sich dic Chromosomenfasern dieses Chromosomentyps jedoch 
nicht, ihre Kontraktion ist ,,isometrisch‘‘. Bei Multivalenten wird sogar 
regelmaBig die Chromosomenfaser, die allein zu einem Pol fiihrt, in der 
friihen Prometaphase elastisch gedehnt und zwar als Folge der Kontrak- 
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tion der Chromosomenfasern, die in gréBerer Anzahl zum Gegenpol 
fihren. 

Das anschlieBende Nachlassen der prometaphasischen Zugkrafte 
beruht grundsatzlich auf einer fortschreitenden Verlangerung der 
Chromosomenfasern. Diese Verlingerung ist direkt nachzuweisen, 
allerdings auch wieder nur bei Bivalenten, die zuvor gestreckt waren, 
und bei den Chromosomenfasern von Multivalenten, die zum gleichen 
Pol fiihren. Sie 1aBt sich selbstverstandlich nicht beobachten, wenn die 
Kontraktion ,,isometrisch“* war. Bei der Chromosomenfaser eines 
Multivalents, die allein zu einem Spindelpol fiihrt, erfolgt sogar erst in 
diesem Zeitabschnitt die Kontraktion. Die Verlangerung der Chromo- 
somenfasern schreitet fort bis zur Metaphase. Dann haben sie etwa 
Halbspindellange erreicht; sie halten nun die Chromosomen im Aquator, 
ohne Zug auf sie auszuiiben. 

Die Wechselwirkung zwischen Kontraktion, Wachstum und elasti- 
scher Streckung erklart somit das Bewegungsverhalten der verschiedenen 
Chromosomenkonfigurationen, die bisher genauer analysiert worden 
sind. Die Hypothese erklart die prometaphasischen Zugkrafte, welche 
ein von Wapa (1949, 1950) gemachter Erklarungsversuch nicht enthilt. 
Sie faBt die Prometaphase als den Zeitabschnitt auf, in dem die Chromo- 
somenfasern aufgebaut werden. Die im Verlauf der Prometaphase 
abnehmende Kontraktionsfahigkeit der Chromosomenfasern erklart 
sich aus der Kompensation der Verkiirzung infolge Kontraktion durch 
den Einbau weiteren Materials. Der statistisch erfolgende Einbau einer 
groBen Anzahl von Proteinmolekiilen in die Chromosomenfasern fihrt 
dazu, daB die Fasern gleich lang werden. Sie halten schlieBlich die 
Chromosomen im Aquator, bis einer der Anaphasenmechanismen 
einsetzt. 

Diese Vorstellungen sind an solchen Chromosomenkonfigurationen 
abgeleitet worden, deren Orientierung in der Spindel eindeutig ist, und 
die mit beiden Spindelpolen durch Chromosomenfasern verbunden 
sind. Bei anderen Chromosomenkonfigurationen ist die Art der Orientie- 
rung selbst hypothetisch. Diese konnten zur vorstehenden Analyse 
nicht herangezogen werden. Diese Falle sollen zusammen mit Befunden 
anderer Autoren zur Priifung der abgeleiteten Vorstellungen diskutiert 
werden. 

Bei den Ostracoden kommen in der friihen Prometaphase I haufig 
Bivalente vor, bei denen nur eine Dyade parallel zu den Spindelfasern 
ausgerichtet ist, waihrend die andere noch nicht auf den Gegenpol 
orientiert ist. Derartige Tetraden sind auch dann, wenn normal orientierte 
Bivalente bereits Prometaphasestreckung zeigen, niemals gestreckt. 
Es ist anzunehmen, da8 sich bei einem derartigen Bivalent zunachst 
nur zwischen der ausgerichteten Dyade und dem zugehérigen Pol eine 
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Chromosomenfaser ausgebildet hat. Alle derartigen Tetraden sind stets 
stark in Richtung auf den Pol verlagert, zu dem die ausgerichtete Dyade 
zeigt (Abb. 29b unten). Die Polbewegung dieser Bivalente demonstriert 
die Verkiirzung der prometaphasischen Chromosomenfasern. 


Nach der Kernauflésung vermégen bei Heterocypris incongruens die 
Chromosomen fast stets nur zu einem Pol Chromosomenfasern zu bilden 
(s. S. 379). Als Folge davon werden die Chromosomen in willkiirlicher 
Verteilung in Richtung auf den Pol verlagert, zu dem sie allein Verbindung 
haben (Abb. 12, 13). Die Annaherung der Chromosomen an die Pole 
fiihrt aber nicht sehr weit. Die Chromosomen bleiben in einigem Abstand 
vom Pol liegen, bis sie Verbindung zum Gegenpol erhalten. Dann werden 
sie sofort gestreckt und nehmen eine Gleichgewichtslage in der Aquator- 
naihe ein. Danach schlieBen sich die bekannten Veranderungen bis 
zur stabilen Lage in der Metaphase an. Diese Beobachtungen zeigen 
ebenfalls die Kontraktion der friihprometaphasischen Chromosomen- 
fasern. Sie zeigen auBerdem, daB die prometaphasische Verktirzung der 
Chromosomenfasern durch einen anderen Mechanismus hervorgerufen 
wird, als die Verkiirzung der Chromosomenfasern in der Anaphase. 
In der Prometaphase endet die Polbewegung der Chromosomen stets 
in einem bestimmten Abstand vom Pol, der durch die Lange der kontra- 
hierten Chromosomenfaser gegeben ist. In der Anaphase verkiirzen 
sich die Chromosomenfasern bis die Chromosomen unmittelbar an den 
Polen liegen. 

Wahrend in diesen Fallen nur in der friihen Prometaphase monopolare Be- 
dingungen gegeben sind, l4Bt sich das Verhalten der Chromosomen in Monastern 
bei Z'halassema mellita waihrend der ganzen ersten Reifeteilung verfolgen. Die 
parthenogenetische Entwicklung wurde bei iiberreifen Eiern durch Behandlung 
mit hypotonischem, ammoniakalischem Seewasser ausgelést?. 

In vielen Oocyten platzen durch die Behandlung die Zellkerne; die Tetraden 
verteilen sich daraufhin iiber einen weiten Bereich der pripheren Schicht der Hier. 
Etwa 7 min nach dem Behandlungsbeginn bilden sich zunachst 2 kleine Astern. 
Diese werden gréBSer und fangen die umherliegenden Bivalente ein. In den Fallen, 
in denen die beiden Kinetochoren einer Tetrade zufallig mit beiden Polstrahlungen 
in Berithrung kommen, bilden sich bipolare Spindeln. Die Bivalente werden dann 
gestreckt und in einem mittleren Bereich zwischen den Polen gehalten. Bis zur 
Metaphase verkiirzen sich auch hier die Bivalente und ordnen sich in den Aquator 
ein. Haufig passiert es jedoch, daB alle Bivalente nur mit der einen oder anderen 
Polstrahlung in Kontakt kommen. In diesen Fallen entstehen 2 Monaster. Da- 
zwischen gibt es als Uberginge Teilungsfiguren, in denen eine wechselnde Anzahl 
der Bivalente zu beiden Centrosomen eine Chromosomenfaser ausgebildet hat, 
wahrend die anderen, wie bei den reinen Monastern, einer der beiden Polstrahlungen 
ansitzen. Bei monopolarer Einordnung verkiirzen sich die unter dem EinfluB des 
Kinetochors entstandenen Chromosomenfasern. Dadurch werden die Chromosomen 
weit in den Monaster hinein verlagert. In friihen Prometaphasen haben die einzelnen 


1 Unveréffentlichte Experimente von Herrn Professor BavEr, dem ich fiir die 
Uberlassung der Praparate Dank schulde. 
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bereits eingefangenen Bivalente einen ungleichen, stets nur geringen Abstand vom 
Zentrum des Asters. Dieser Abstand vergréBert sich im Verlauf der Prometaphase. 
Kurz vor dem Einsetzen der Anaphase befinden sich alle Chromosomen dann in 
einem konstanten, maximalen Abstand vom Pol. Die Chromosomenfasern sind 
also auch hier auf eine bestimmte Lange aufgebaut worden. Recht eindrucksvoll 
sind Zellen, in denen einige Chromosomen mit beiden Centrosomen Verbindung 
haben, andere dagegen nur mit einem. In friihen Prometaphasen sind die Chromo- 
somen im Monasterteil des Teilungsapparates den Polen sehr viel starker genahert 
als im bipolaren Spindelteil. In Metaphasen dagegen sind die Chromosomenfasern 
zumindest nahezu gleich lang; die Chromosomen in Monastern sind fast stets 
ebensoweit vom Pol entfernt, wie die Chromosomen von den Polen der bipolaren 
Spindel. 

DaB8B in der Prometaphase Chromosomenfasern bestimmter Lange aufgebaut 
werden, lieB sich bereits aus den von HutTH zusammengestellten Befunden BELars 
(1933) schlieBen. In der Metaphase monozentrischer Teilungen von Urechis 
ordnen sich die Bivalente in einer Kugelschale um das Centrosom an. Es werden 
also die gleichen Bedingungen wie bei T'halassema hergestellt. Angaben iiber die 
prometaphasischen Vorginge werden jedoch nicht gemacht. 

In gleicher Weise bestatigt das Verhalten des univalenten X-Chromosoms von 
Humbertiella indica die Richtigkeit der oben abgeleiteten Vorstellungen vom 
Prometaphase-Metaphasemechanismus. Im Verlauf der Prometaphase wird das 
X aus der bipolaren Spindel ausgestoBen. In der Metaphase liegt es, durch eine 
Chromosomenfaser mit nur einem Pol verbunden, im Cytoplasma. Die Lange dieser 
Chromosomenfaser ist in Metaphasen annahernd ebensogroB wie der Abstand, den 
die Bivalente von den Polen haben (HuGHES-SCHRADER 1948). 

Humbertiella reprasentiert einen Ausnahmefall. Durch die AusstoBung des X 
aus der Spindel, sind fiir dieses Chromosom monopolare Bedingungen gegeben, 
die zu der gleichen Metaphaseanordnung fiihren wie bei anderen monopolar 
orientierten Chromosomen. 

Normalerweise werden Univalente aber nicht aus der Spindel 
ausgestoBen. Sie zeigen dann ein stark variierendes Bewegungsverhalten. 
Univalente in bipolaren Spindeln kénnen in der friihen Prometaphase 
bereits in die Nahe eines Poles wandern und wahrend der Prometaphase 
und Metaphase dort bleiben. Sie kénnen sich aber auch, nachdem sie 
in die Nahe eines Poles gewandert sind, dort um 180° drehen und 
anschlieBend in Richtung auf den Gegenpol wandern. Oft bewegen sie 
sich bis zum Einsetzen der Anaphase derart zwischen den Polen hin 
und her. In Metaphasen liegen sie oft vdéllig regellos, irgendwo in der 
Spindel. SchlieBlich gibt es Univalente, die wahrend der Prometaphase 
nur wenig im Spindelmittelteil hin- und herpendeln und sich in Meta- 
phasen stets in den Aquator einordnen. 

Eine Ursache des unterschiedlichen Bewegungsverhaltens ist die 
verschiedene Art, in der sich Univalente in die Spindel einordnen. 
Univalente sind keineswegs immer so, wie das X von Humbertiella, 
mit den Kinetochoren beider Chromatiden zum gleichen Pol orientiert. 
Vielmehr kénnen die Kinetochoren, wie die der Mitosechromosomen, je 
zu einem der beiden Pole eine Chromosomenfaser aufbauen. Ein der- 
artiger Orientierungsmodus liegt ohne Zweifel in der Anaphase zahl- 
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reicher bekannter Falle bei Pflanzen- und bei Schmetterlingsbastarden 
vor. In friihen Anaphasen bleiben solche mit beiden Polen durch eine 
Chromosomenfaser verbundene Univalente zunachst noch im Aquator 
liegen, danach teilen sich ihre Chromatiden (verspatet, bezogen auf die 
Trennung der Bivalente, verfriiht, bezogen auf ihren normalen Teilungs- 
zyklus). Nach der Teilung wandert jede Chromatide zu entgegengesetzten 
Polen. Zweifellos sind in manchen Fallen, in denen sich die Chromatiden 
der Univalenten nicht trennen, ihre Kinetochoren ebenfalls zu je einem 
Spindelpol orientiert. Zum Beispiel werden die tiberzahligen, univalenten 
Y-Chromosomen von Cyclocypris ovum im Verlauf der Anaphase 
zunehmend gestreckt (s. 8S. 387, Abb. 17a—c). Die Streckung zeigt an, 
da8 das Liegenbleiben der Univalenten im Aquator wahrend der Anaphase 
durch die gleich groBen, in entgegengesetzter Richtung wirkenden 
anaphasischen Zugkrafte verursacht wird. Sie unterliegen keineswegs 
mehr Metaphasebedingungen. Bleiben Univalente wahrend der Pol- 
wanderung der Dyaden scheinbar passiv im Aquator liegen, so wie fast 
ausnahmslos die Geschlechtschromosomen der Tipuliden oder haufig 
das univalente X von C. ovum (Abb. 17b), dann ist anzunehmen, daB 
sie ebenfalls mit beiden Polen verbunden sind, einer Streckung durch 
die anaphasischen Zugkrafte aber einen zu groBen Widerstand entgegen- 
setzen. . 

In bipolaren Spindeln gibt es aber auch ohne Zweifel Univalente, 
die, wie das X von Humbertiella, nur zu einem Pol eine Chromosomen- 
faser ausbilden. Das zeigt das Anaphaseverhalten der X-Chromosomen 
von Heuschrecken und des X von C. globosa, die gleichzeitig mit den 
Chromosomen, die sich trennen, ihre Anaphasewanderung beginnen 
(Abb. 20c). Es wird angenommen, da8 auch solche Univalente, die 
in der friihen Prometaphase in die Nahe eines Poles wandern nur mit 
diesem Pol verbunden sind; andernfalls wire zu erwarten, daB sie sich 
in das Gleichgewicht zwischen den antagonistischen prometaphasischen 
Zugkraften einstellen. 

Die Orientierungsart ist fiir ein bestimmtes Univalent nicht immer 
festgelegt. Es wurden zwar nie tiberzahlige, univalente Y-Chromosomen 
bei C. ovum gefunden, die mit Beginn der Anaphase nicht im Aquator 
liegend, gestreckt wiirden. Bei den Tipuliden aber kommen in einzelnen 
Ausnahmezellen Univalente vor, die in der Metaphase mit beiden 
Kinetochoren zum gleichen Pol orientiert sind. Es ergab sich, da8 in 
frihen Prometaphasen die meisten Univalenten zu nur einem Pol 
orientiert sind, da8 danach sich allmahlich bipolare Orientierung 
durchsetzt, bis in der Metaphase monopolar orientierte Univalente nur 
noch in geringer Zah] vorkommen (ROBBELEN und Dietz im Druck). Des- 
gleichen ist der Orientierungsmodus fiir das univalente X von C. ovum 
nicht streng festgelegt. Es kann in Metaphasen zu einem Pol orientiert 
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sein und liegt dann gewohnlich in der Nahe dieses Poles, kann aber auch 
zu beiden Polen je eine Chromosomenfaser aufgebaut haben (Abb. 15). 
Beispiele fiir Univalente, die in Metaphasen wohl stets zu einem Pol 
orientiert sind, sind in den X-Chromosomen der Heuschrecken und im 
X von C. globosa gegeben. 


Die Ursache fiir die verschiedene Einordnungsmanier diirfte in den mechanischen 
Eigenschaften der Chromosomen begriindet sein. In den Fallen, in denen sich die 
Kinetochoren stets zum gleichen Pol orientieren, diirften sie eng benachbart und 
ohne Bewegungsfreiheit an einer Seite des spiralisierten Chromosoms liegen. 
Die Deutung liegt nahe, da sich auch in anderen Fallen eng benachbarte Kinetochoren 
wie eine Einheit verhalten kénnen. Das X,_,-Aggregat von Notodromas gleicht in 
seinem Bewegungsverhalten einem Univalent. In den meisten Fallen sind die 
Kinetochoren der 4 proximal miteinander aggregierten Chromatiden zum gleichen 
Pol orientiert. Das Aggregat ist dann wahrend der Prometaphase oft in der Nahe 
eines Pols aber auch irgend wo anders in der Spindel anzutreffen. Nur in Aus- 
nahmefillen sind zu beiden Polen Chromosomenfasern ausgebildet; das Aggregat 
wandert dann stets in den Aquator und bleibt in der Anaphase dort fiegen (DreTz 
1954, 1955). Ein weiteres Beispiel dafiir, da8 ein bikinetisches Chromosom das 
Bewegungsverhalten eines Univalents simulieren kann, hat Harr (1953) bei Agro- 
pyron beschrieben. In einem, bestimmten Stamm weisen die interkinetischen 
Chromosomenabschnitte eines bikinetischen Chromosoms durch wiederholte 
Bruch-Verheilungszyklen sehr verschiedene Langen auf. In Fallen, in denen der 
Abschnitt zwischen den Kinetochoren sehr kurz ist, verhalt sich das Chromosom in 
der Meiose wie ein Univalent. Auch mehr als 2 Kinetochoren kénnen eine Funk- 
tionseinheit bilden, das zeigen die X-Chromosomen der Cypris-Arten, deren 
X,-3-Y-Chromosomen sich wie Bivalente verhalten. Ahnliche Verhaltnisse liegen 
in den X,.,-Y-Aggregaten von Heterocypris vor. Nur, dann wenn die Kinetochoren 
bei locker spiralisierten und weniger eng verbundenen Chromatiden sich auf 
Gegenpole ausrichten kénnen. ist iiberhaupt die Méglichkeit zu bipolarer Orientierung 
gegeben. Sie diirfte sich dann, wie es bei den Tipuliden nachweisbar ist, im Laufe 
der Prometaphase durchsetzen, vermutlich aus den gleichen Griinden, wie sich 
die Koorientierung der Bivalente durchsetzt (s. 8. 431). 


Das Bewegungsverhalten der Univalente, die mit beiden Polen 
durch eine Chromosomenfaser verbunden sind, gleicht grundsitzlich 
dem von Mitosechromosomen und Bivalenten. Sie wandern wahrend 
der Prometaphase in einer aquatorialen Zone hin und her und ordnen 
sich in der Metaphase exakt in den Aquator ein. Die vorgeschlagene 
Hypothese vom Prometaphasemechanismus erklart ihr Bewegungs- 
verhalten vollstandig. 

Aber auch das Bewegungsverhalten solcher Univalente, die nur 
mit einem Pol verbunden sind, ist auf Grund der mitgeteilten Vor- 
stellungen verstandlich, allerdings wird es durch 2 Faktoren kompliziert. 
Die Fille, in denen die Univalente unmittelbar nach der Spindel- 
bildung in die Nahe eines Poles wandern und dort bleiben, demonstrieren 
abermals die prometaphasische Kontraktion der Chromosomenfasern. 
Der Faktor, der die erneute Verlingerung der Chromosomenfasern 
bedingt, bleibt jedoch aus. Damit ist bewiesen, daB in der Prometaphase 
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normalerweise tatsichlich 2 Faktoren gegeneinander arbeiten. Der 
eine fiihrt zur Verkiirzung der Chromosomenfasern infolge Kontraktion, 
der andere zu ihrer Verlingerung, durch Einbau weiteren Spindel- 
materials. Die ‘Verlingerung der Chromosomenfasern zur Metaphase 
hin beruht also nicht auf einer automatisch einsetzenden Streckung der 
zuvor kontrahierten Chromosomenfasern, sondern ist ein selbstandiger 
ProzeB. Da die Spindelbildung von den Centrosomen aus fortschreitet, 
liegt die Annahme nahe, da in vielen Zellen schon bald nach der Kern- 
auflésung in unmittelbarer Nahe der Pole alles bereitliegende Material 
in die Spindel eingebaut ist. Kontrahiert sich eine Chromosomenfaser 
vollstandig, wie es bei Univalenten, die nur zu einem’ Pol orientiert 
sind, méglich ist, so kann die Chromosomenfaser in ihrer ganzen Lange 
in einen polnahen Bereich gelangen. Wenn dort kein einbaufahiges 
Spindelmaterial mehr zur Verfiigung steht, ist ein Wachstum der 
Chromosomenfasern nicht méglich; die Chromosomen bleiben in der 


Nahe der Pole liegen. 

Mangel an einbaufaihigem Spindelmaterial erklart auch die eigentiimliche 
Metaphaseanordnung der Chromosomen, wie sie OSTERGREN (1945a) fiir den schon 
erwahnten triploiden Stamm von Anthoxanthum beschrieben hat. In der Meiose 
k6énnen neben Trivalenten, Bivalente und Univalente auftreten. Die Trivalente 
sind noch in der Metaphase etwas in Richtung auf den Pol aus der Aquatorialebene 
verlagert, zu dem 2 der 3 Kinetochoren orientiert sind. Liegen die Trivalente 
zufallig alle so, daB sie mit einem bestimmten Spindelpol nur durch eine, mit dem 
Gegenpol aber durch 2 Chromosomenfasern verbunden sind, so ist die metaphasi- 
sche Verlagerung der Trivaiente ausgepragter als in solchen Zellen, in denen zu 
jedem Pol ungefahr gleich viele Chromosomenfasern fiihren. AuBerdem sind in 
solehen Zellen nicht nur die Trivalente, sondern sogar die Bivalente, allerdings 
weniger stark, zu dem Pol hin verschoben, zu dem die meisten (fast doppelt so 
viele) Chromosomenfasern fiihren. In diesen Fallen mu8 das fiir den Aufbau der 
Chromosomenfasern bereitliegende Material in der einen Halbspindel zum Aufbau 
von annahernd doppelt so vielen Chromosomenfasern aufgeteilt werden, wie in der 
anderen. Die Chromosomenfasern werden in der einen Halbspindel entsprechend 
kiirzer. : 

Diese Fille zeigen, daB die Bildung einer Chromosomenfaser weder allein vom 
Kinetochor, noch allein vom Chromosom erfolgt. Somit muB die Leitfaserhypo- 
these in ihrer urspriinglichen Form unzutreffend sein. Sollte sich namlich das 
Kinetochor durch eine Substanz, die es sezerniert an eine vorgebildete Spindelfaser 
anheften, so kénnte bei der einseitigen Ausbreitung dieser Substanz polwarts 
gerichtete Zugkrafte auftreten, diese kénnten sogar schwicher werden und ver- 
schwinden, wenn das Kinetochor eine geniigend groBe Substanzmenge sezerniert 
hat, die dann als Chromosomenfaser hiillenartig die Leitfaser umgibt. Dann aber 
sollten alle Chromosomenfasern gleich lang werden, alle Chromosomen sollten in 
Metaphasen im Aquator liegen. 

Da die Chromosomenfasern in Metaphasen oft ungleich lang sind, mu8 auch 
die Tactoidhypothese (zuletzt vertreten von OsTERGREN 1949), nach der die 
Spindel als ein im dynamischen Gleichgewicht stehendes System aufgefaBt wird, 
als unzutreffend angesehen werden. 

Wahrend der exakte Nachweis, daB Mangel an einbaufihigem 


Spindelmaterial die Chromosomenbewegung modifizieren kann, noch 
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nicht erbracht werden konnte, ist der andere Faktor, der haufig eine 
Rolle spielt, leicht nachweisbar. Die stets zum gleichen Pol orientierten 
Kinetochoren der Univalente, die bis zum Einsetzen der Anaphase 
stiéndig in der Spindel hin und her zu wandern vermégen, kénnen 
sich némlich im Verlauf der Prometaphase mehrfach zum Gegenpol um- 
orientieren. 

So drehen sich die univalenten Geschlechtschromosomen der Tipuliden (bevor 
sie, wie beschrieben, im Verlauf der Prometaphase zu beiden Polen je eine Chromo- 
somenfaser aufbauen) oft in Polnahe, gelegentlich aber auch an anderen Stellen der 
Spindel, um 180°, wobei das Kinetochor den Drehpunkt bildet. Nach der Um- 
orientierung wandern sie mit groBer Geschwindigkeit in Richtung auf den Gegen- 
pol. Dort kénnen sie bleiben oder sich erneut umorientieren. 

Auch dieses Verhalten steht in guter Ubereinstimmung mit den 
dargestellten Vorstellungen. Nach jeder Umorientierung muB cine 
neue Chromosomenfaser aufgebaut werden, die sich alsbald kontrahiert. 
Bei einer erst im Verlauf der Prometaphase gebildeten Chromosomenfaser 
kann bis zur Metaphase der vollstaéndige Aufbau nicht mehr erfolgen; 
es kommt somit nicht zur Einordnung der Chromosomen in den Aquator. 
Die Univalente liegen dann beim Einsetzen der Anaphase willkiirlich 
verteilt in der Spindel, wie es fiir die X-Chromosomen der Heuschrecken 
und fiir das X von C. globosa typisch ist. 

Die Fahigkeit zur Umorientierung besitzen auch andere Chromosomen- 
konfigurationen. Bei koorientierten Bivalenten ist Umorientierung 
auBerordentlich selten. In ausgedehnten Lebendbeobachtungen wurde 
bisher nur einmal Umorientierung einer einchiasmatischen Tetrade von 
Pales crocata festgestellt. Alle anderen koorientierten Bivalente erwiesen 
sich als orientierungsstabil. Bevor sich die Bivalente zu Beginn der 
Prometaphase koorientiert haben, tritt dagegen hiufig Umorientierung 
ein. Bei Tipula caesia kommt es haufig vor, dafB in der friihen Prometa- 
phase die Kinetochoren beider Dyaden noch zu einem Pol orientiert sind. 
Dann kénnen sich die Kinetochoren neu orientieren. Sollten sich dabei 
wieder beide Kinetochoren zum gleichen Pol orientieren, so ist diese 
Orientierungsart sofort wieder instabil und eine Neuorientierung kann 
abermals erfolgen. Sobald aber die Kinetochoren sich zu den gegeniiber- 
liegenden Polen orientiert haben, wird die damit erreichte Koorientierung 
stabil; Neuorientierung ist dann ausgeschlossen. 

Trivalente, auch solche, deren benachbarte Kinetochoren in Dis- 
junktionsstellung sich befinden, sind nicht orientierungsstabil. An 
Mutationsstémmen von Tipula oleracea wurde die Umorientierung der 
Kinetochoren von Trivalenten im Leben haufig beobachtet (ROBBELEN 
und Dietz im Druck). 

Die Tatsache, daB sich die Kinetochoren von Trivalenten umorien- 
tieren kénnen, ist bereits aus fixiertem Material geschlossen worden. 
In der frithen und mittleren Prometaphase weisen die benachbarten 
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Kinetochoren des Geschlechtstrivalents der Mantiden haufig Non- 
Disjusktionsstellung auf. In der Metaphase sind dagegen fast immer 
die benachbarten Kinetochoren zu entgegengesetzten Polen orientiert 
(HuGHEs-ScHRADER 1943, InampaR 1949). Es miissen sich also im 
Verlauf der Prometaphase Kinetochoren zum Gegenpol umorientiert 
haben. Aus den Ergebnissen von HuGHeEs-SCHRADER und INAMDAR 
ist zu schlieBen, da8 die Disjunktionsstellung der Kinetochoren im 
Trivalent eine héhere Orientierungsstabilitat besitzt als die Stellung 
in Non-Disjunktion. Die Orientierung ist in der friihen Prometaphase 
zunachst zufallig, bis zur Metaphase setzt sich nach einer Anzahl von 
Neuorientierungsvorgingen ein mdglichst stabiler Orientierungsmodus 
durch. 

Mit der Fahigkeit der Umorientierung von Kinetochoren, die dazu fihrt, daB 
im Verlauf der Prometaphase jede Chromosomenkonfiguration einem médglichst 
stabilen Orientierungsmodus zustrebt, ist auch der Mechanismus erkannt, der die 
Koorientierung von Bivalenten und Multivalenten bedingt. Der Versuch OsTEr- 
GRENS (1951) die Koorientierung dadurch zu erkliren, daB die Polbewegung 
irgendeines Kinetochors, das sich zufallig zuerst orientiert hat, dazu fiihrt, daB 
die benachbarten Kinetochoren automatisch in Disjunktionsstellung kommen, 
war von SCHRADER (1953) kritisiert worden, weil z.B. die Annahme sicher nicht 

_ die Disjunktionsstellung benachbarter Kinetochoren bei den komplexheterozygoten 
Oenothera-Arten zu erklaren vermag. Auch am Beispiel von Tipula caesia war 
gezeigt worden, daf8 selbst Bivalente durch die prometaphasischen Zugkrafte 
nicht automatisch koorientiert werden. Es erscheint aber dennoch méglich, daB 
OsTERGREN im Prinzip recht hat. Der gegenseitige Zug kénnte die Orientierungs- 
stabilitaét bedingen. Gegenseitigen Zug itben aber nur Kinetochoren in Disjunk- 
tionsstellung aus. Orientierungsstabilitat konnte dann ganz im Sinne OsTERGRENS 
durch die exakte Ausrichtung der Kinetochoren als Folge des gegenseitigen Zuges 
bedingt sein. Jedoch befriedigt diese Interpretation der Ursache der Orientierungs- 
stabilitaét nicht ganz, denn der gegenseitige Zug, den die Dyaden telokinetischer 
Chromosomen aufeinander ausiiben, férdert sicher nicht die exakte Ausrichtung 
der Kinetochoren. Die Ursachen der Orientierungsstabilitat bleiben noch unzu- 
reichend erklart. 

Die Umorientierung der Kinetochoren zeigt, da die Chromosomenfasern 
labile Strukturen darstellen, die leicht aufgelost und von neuem aufgebaut werden 
kénnen. Ihre Bildung und Aufrechterhaltung erfolgt durch allerdings noch unbe- 
kannte Eigenschaften der Kinetochoren. Die Kinetochorenfunktion liBt sich 
vorlaufig deskriptiv als Transformation von Spindelfasern (continuous fibres) 
in Chromosomenfasern beschreiben, wobei noch unklar ist, worauf die Differenzierung 
der kontraktilen Chromosomenfasern aus dem bis dahin einheitlichen Spindelgel 
beruht. 


Der Neuaufbau von Chromosomenfasern nach Umorientierung zeigt ebenso 
wie der Aufbau von Chromosomenfasern zwischen den miitterlichen Chromosomen 
und den mit dem Spermium eingedrungenen Centriolen in 1. Furchungsmitosen, 
daB es sich nicht um dauernd, auch in Interkinesen vorhandene Strukturen handeln 
kann. Die Hypothese von RESENDE (1947), die in gleicher Form, aber ohne Kennt- 
nis der Vorliuferin von LetrRé und Lettre (1957) vertreten wird, ist somit 
unzutreffend. 


Damit ist das normale Bewegungsverhalten aller bekannten Chromo- 
somenkonfigurationen in bipolaren und monopolaren Teilungsapparaten 
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wahrend der Prometaphase auf wenige Faktoren zuriickgefiihrt: Die 
Kinetochoren differenzieren aus dem Spindelgel die Chromosomenfasern. 
Diese kontrahieren sich, vorausgesetzt, daB der Widerstand gegen die 
Verkiirzung nicht zu groB ist. Wahrend der Prometaphase erfolgt 
Einbau weiteren Materials in die Chromosomenfasern. Das fiihrt zu 
ihrer Verlangerung, bzw. zu abnehmender Zugwirkung. Bis zur Meta- 
phase ist gew6hnlich zwischen Kinetochor und Centriol eine Chromo- 
somenfaser bestimmter und konstanter Linge aufgebaut worden. Diese 
ist bei idealer Ausbildung, die allerdings nicht bei allen Objekten erreicht 
wird, kontrahiert und tibt keinen Zug mehr aus. Sehr haufig wirken 
2 Faktoren modifizierend. Es kann unter bestimmten Umstanden kein 
oder nur wenig Material zum Einbau in die Chromosomenfasern zur 
Verfiigung stehen. Die Chromosomenfasern erreichen dann in Metaphasen 
nicht ihre normale Halbspindellange. AuBerdem kann der Aufbau von 
Chromosomenfasern durch Umorientierung abgebrochen werden. Das 
abgewandelte Bewegungsverhalten ergibt sich zwangsliufig aus dem 
verspiteten Neuaufbau einer Chromosomenfaser nach erfolgter Um- 
orientierung. 

In einigen héchst aberranten Teilungsablaufen miissen weitere modifizierende 
Faktoren hinzutreten. Beispielsweise lassen sich jetzt die Reifeteilungen in den 
Harlekinschlauchen von Mecistorhinus und Brachystethus (SCHRADER 1946a, b) 
als Abwandlungen des normalen Teilungsablaufes verstehen. In diesen Teilungen 
verhalten sich nur die Geschlechtschromosomen normal, dagegen verklumpen die 
Autosomen bereits in der Diakinese, staérker noch wahrend der Spindelbildung. 
Die diffus werdenden, verklumpten Autosomen liegen in der friihen Prometaphase 
noch in der Spindelachse; anschlieBend werden sie immer starker von ihren sich 
verlangernden Chromosomenfasern zur Seite weggedriickt. Die Verlangerung der 
Chromosomenfasern kann so weit fiihren, daB die Zellwand deformiert wird. Sie 
diirfte ihre Ursache in irgendwelchen Fehlleistungen der diffusen und verklumpten, 
holokinetischen Autosomen haben. Vermutlich unterbleibt die Kontraktion der 
Chromosomenfasern. 

Wichtiger als Spekulationen tiber die Faktorenkombinationen 
anzustellen, die in diesen seltenen Ausnahmefillen eine Rolle spielen 
modgen, ist z.Z. die kritische Uberpriifung der hier entwickelten Vor- 
stellungen an verschiedenen Objekten. Vorlaufig geniigt es zu sehen, daB 
selbst so abweichende Teilungen wie die Meiosen von Mecistorhinus 
und Brachystethus und wohl auch die Spermatocytenteilungen von 
Sciara als extreme Abwandlung des normalen Teilungsablaufes ver- 
standen werden kénnen. 

2. Die Anaphase. In der Anaphase wird der in der Prometaphase— 
' Metaphase aufgebaute Spindelapparat auf verschiedene Weise zur 
Verteilung der Chromosomen benutzt. Schon BELaR (1929) erkannte, 
daB bei der Anaphasebewegung der Chromosomen neben der Verkiirzung 
der Chromosomenfasern als Stemmkérper wirkende Spindelabschnitte 
eine Rolle spielen. Wahrend BELaR zunachst annahm, der Stemmk6rper 
entstehe nach dem autonomen Auseinanderweichen der Chromosomen 
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zwischen den Tockterplatten, kam Ris (1943) zu der inzwischen allgemein 
anerkannten Ansicht, daf die Stemmwirkung auf einer Streckung der 
ganzen Spindel beruht. Die Spindel driickt primar die Pole auseinander, 
da aber die Chromosomen durch Chromosomenfasern mit den Polen 
verbunden sind, werden mittelbar auch die Tochterplatten voneinander 
entfernt. Diese beiden Mechanismen kénnen miteinander (und zwar 
gleichzeitig oder nacheinander) oder auch allein den Anaphasetransport 
der Chromosomen bewirken. Thamalia war das erste Beispiel dafiir, 
da der Anaphasetransport der Chromosomen allein durch den Spindel- 
streckungsmechanismus bewirkt werden kann (Ris 1943). Derselbe 
Mechanismus ist auch bei Notodromas (Dirtz 1954), Cypria ophthalmica 
und in der Gattung Cypris allein ftir die Anaphasewanderung der 
gepaarten Chromosomen verantwortlich. Er trennt die Tochterplatten 
durch Spindelstreckung. 

Dieser Anaphasemechanismus zeigt ebenfalls, daf auf die Chromosomen in 
der Metaphase keine Zugkrafte mehr einwirken kénnen. Die Lésung der Chiasmen 
fiihrt durchaus nicht automatisch zur Polwanderung. 

Beide Anaphasemechanismen bewirken die Polwanderung aller 
Chromosomen, die sich trennen, und solcher Univalente, die nur zu einem 
Pol orientiert sind (X von C. globosa, X-Chromosomen der Heuschrecken). 
Chromosomen, die sich nicht trennen, werden von diesen Mechanismen., 
wenn es ihr Bau zulaBt, gestreckt und im Gleichgewicht zwischen den 
antagonistischen Kraften gehalten. Verteilt werden ungeteilte Chromo- 
somen von diesen Mechanismen nur in Ausnahmefallen, namlich dann, 
wenn die Briicken au8erordentlich lang werden oder reiBen. 


Chromosomen, die sich nicht trennen (Univalente, multiple Aggre- 
gate), werden in der Regel von einem dritten Anaphasemechanismus 
verteilt. Dieser wird erst wirksam, nachdem die beiden friiheren zu 
arbeiten aufgehort haben und die ungeteilten Chromosomen nicht mehr 
im Gleichgewicht festhalten. Das Ablaufen des vorhergegangenen 
Anaphasemechanismus gibt sich bei Cyclocypris ovum durch die Ver- 
kiirzung der Y-Chromosomen und der gleichzeitigen Beendigung der 
Polwanderung der Dyaden zu erkennen. Bei Cypria ophthalmica 
verkiirzt sich das X,_,-Aggregat ebenfalls sobald die Dyadenplatten 
nicht mehr weiter voneinander entfernt werden. Auch die Polwanderung 
der X-Agegregate bei den tibrigen Ostracoden und der Geschlechtsuni- 
valente bei den Nematoceren beginnt erst, nachdem die Dyaden ihre 
Anaphasebewegung beendet haben. Allerdings werden diese Chromo- 
somen nur wenig oder gar nicht gestreckt; entsprechend gering ist ihre 
spitere Verkiirzung, so da®B die Beendigung der Polwanderung der 
Dyaden in diesen Fiillen das einzige Indiz ist, daB die zuerst ablaufenden 
Anaphasemechanismen nicht mehr wirksam sind. Bei Scottia und bei 
einigen Nematoceren bleiben die nachwandernden Chromosomen auch: 
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wahrend ihrer Polbewegung etwas gestreckt, ob das auf einem Verlust 
der elastischen Eigenschaften infolge beginnender Entspiralisierung 
beruht, oder ob noch schwache Krafte der vorhergehenden Mechanismen 
wirken, bleibt unbekannt. 

Viele Tipuliden zeigen, da wahrend der Polwanderung der Uni- 
valenten die Schenkel vorauseilen, die Kinetochoren nachhinken. Nach 
BAvER (im Druck) wirkt auf das ganze Chromosom eine polwirts gerich- 
tete Schubkraft. Das Zuriickbleiben der Kinetochoren erklart sich daraus, 
daB sie gegen den Widerstand der Chromosomenfaser bewegt werden 
miissen, die zu dem der Bewegungsrichtung entgegengesetzten Pol fiihrt. 

’ Diese Faser zieht zwar nicht mehr aktiv, muB aber elastisch gedehnt 
werden. Die Schubkraft, die sich bei den Tipuliden so deutlich bemerk- 
bar macht, ist sehr wahrscheinlich die gleiche, die bei Cyclocypris ovum 
die Chromatiden der Dyaden zum Umklappen bringt (Abb. 17c, d). 

Dieser dritte Anaphasemechanismus vermag Chromosomen gerichtet 
zu reduzieren. Bei Cypria ophthalmica wandert das X-Aggregat zu der 
Tochterplatte, mit der vorher schon das X des Geschlechtsbivalents 
gewandert ist. Es ist dabei véllig gleichgiiltig, ob zu diesem Pol ein 
oder zwei Kinetochoren des Aggregats orientiert waren. In den Fallen, 
in denen nur ein Kinetochor zu diesem Pol orientiert war, wandert das 
Aggregat sogar iiber den Aquator hinweg zu der Tochterplatte, mit der 
vorher schon das X, verteilt wurde (s. 8.399). Bei Cyclocypris ovum 
besteht eine noch kompliziertere Situation in den Fallen, in denen das 
univalente X-Chromosom schon in der Prometaphase zu einem Pol 
gelangte und dort geblieben ist, sowie in den Individuen, die ein X-Y- 
Bivalent besitzen. Die bis zu 6 freien Y-Chromosomen wandern dann 
unabhangig voneinander zu dem Pol, der zuvor das X-Chromosom nicht 
erhalten hat. In den Fallen, in denen bei C. ovum das X univalent ist 
und sich in den Aquator einordnet, liegen sogar die Y-Chromosomen und 
das X gemeinsam im Aquator, dennoch wandert das X stets zu einem, 
alle Y zum anderen Pol (vgl. Abb. 15, 17). Auch bei den Tipuliden ist 
der Anaphasemechanismus, der ungeteilte Chromosomen in die Nahe 
eines Poles transportiert, zur gerichteten Reduktion in der Lage (BAUER 
im Druck). 

Uber die Wirkungsweise der 3 Anaphasemechanismen ist wenig 
bekannt. Die Spindelstreckung ist ATP-abhangig (HOFFMANN-BERLING 
1954). Eine Verkiirzung der Chromosomenfasern konnte durch ATP- 
Zugabe zu glycerinextrahierten Zellskeleten dagegen nicht demon- 
striert werden. Unbewiesen, aber am besten mit den verschiedenen 
Befunden im Einklang ist die Ansicht, daB in der Anaphase wieder 
Molekiile aus den Chromosomenfasern austreten und in Lésung gehen, 
daB die Verkiirzung also auf einem Abbau beruht. Bei dem 3. Anaphase- 
mechanismus, der ungeteilte Chromosomen gerichtet reduziert, scheint 
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eine Schubkraft, die am ganzen Chromosom ansetzt, im Spiel zu sein. 
Sicherlich vermag aber die Schubkraft allein eine so komplizierte 
Leistung nicht zu volibringen. Besonders experimentelle Arbeiten sind 
zur Kiarung erforderlich. 


Summary 
I. Karyotype phylogeny 

1. With few exceptions Crustacea possess no sex chromosomes. 
A comparative study of the chromosomes of cyprid ostracods however 
suggests, that the basic karyotype in this family is 2n=18A+ XY, 
all the chromosomes being telokinetic. Variations in the organization 
of the karyotype within the family can then be ascribed to 5 basic 
causes: 

a) An increase in the number of X chromosomes at the expense of 
the autosomes, the total n X +n A remaining generally constant at 10. 
For this reason it is inferred that autosomes have become transformed 
into X chromosomes during phylogeny, and that in a majority of 
species this transformation is ‘the result of gene mutations or other 
intrachromosomal changes only. 

b) Centric fusions between an autosome and an Y have less fre- 
quently contributed to the increase in X number. But in Cypria oph- 
thalmica and C. exsculpta a autosomal partner has become a neo X by a 
chromosome mutation. In C.exsculpta this has led to chromosome 
dimorphism. 

c) Progressive loss of Y chromosomes, so that the number of Y’s 
does not increase. How this occurs can be inferred from the varying 
cyto-morphology of the Y chromosomes. In some cases they are com- 
pletely euchromatic or partially heterochromatic in which cases they 
still pair with one of the X chromosomes. Alternatively they may be 
completely heterochromatic and then no longer pair with an X. The 
increasing heterochromatinization of the originally homologous partner 
of a newly X would then represent a transitional stage prior to the loss 
of the Y. 

d) A reduction in the basic number as the result of translocations. 
Such changes are suggested by the altered length relationship of the 
X in the genus Cyclocypris and by the formation of two small and one 
rather long X in Scottia browniana. In Cyclocypris ovum the last trans- 
location is not manifested in all individuals resulting in chromosome 
dimorphism. 

e) The formation of supernumerary Y chromosomes in Cyclocypris 
ovum leading to a varying number of 3—6 totally heterochromatic 
univalent Y’s. 
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2. The distinctive number of the karyotype in Platycypris baueri 
(2n=16A-+ X,_,) suggests that this species taxonomically has to be 
separated from the other members of the family. This is supported by 
the fact, that also differences in the anatomy of the testis are existing. 
Here the testis in tri- and not quadripartite. 


II. Chromosome movement 

1. Chromosome movement is brought about both by alterations in 
spindle length and alterations in the length of the chromosomal fibers. 
During prometaphase and metaphase only one mechanism is at work, 
during anaphase there may be up to three different mechanisms. 

2. The following partly hypothetical factors are suggested as causing 
the alterations in length of chromosomal fibers during prometaphase and 
metaphase. 

a) Newly formed chromosomal fibers develop strong pulling forces, 
though they shorten only, if the resistance against contraction is small 
enough. 

b) During prometaphase spindle material is incorporated into the 
chromosomal fibers. In this way the chromosomal fibers grow until 
they reach nearly half spindle length at metaphasc. The elongation is, of 
course, not to be seen if the chromosomal fibers were not able to contract 
previously; in this case the pulling forces decrease. 

In many cases these two factors alone govern the behaviour of 
chromosomal fibers. In other cases additional factors are involved: 

a) There may be insufficient spindle material. Then the chromosomal 
fibers cannot grow and cannot reach half spindle length at metaphase. 

B) The kinetochores of certain chromosome configurations are 
able to reorient during prometaphase. After reorientation new chromo- 
somal fibers are built up. These fibers which are formed later often do 
not reach normal metaphase length before the onset of anaphase. 

Only in some highly atypical divisions do further additional factors 
modify the general course of prometaphase. 

3. The anaphase movement of chromosomes that are connected 
with one pole only, or those that are connected with both poles but 
divide at the beginning of anaphase, is brought about by two different 
mechanisms: 

a) The shortening of the chromosomal fibers, 

b) spindle elongation (the chromosomal fibers remain at constant 
length). 

These two mechanisms may act separately or work together. 

Chromosome configurations that are connected with both poles, 
but do not divide at anaphase, are also subject to one or both mechanisms. 
They are held in equilibrium at the equator by the forces. When the 
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majority of kinetochores is directed to one pole; then they are held 
nearer to that pole. The chromosomes become increasingly stretched 
provided that the kinetochores are not connected to closely by chias- 
mata, stickiness or other mechanisms. The shortening of the chromo- 
somal fibers and the spindle elongation fail to separate these chromo- 
somes. When these mechanisms stop working the undivided chromo- 
somes shorten again and they lie still near the equator. 

c) Now a third mechanism becomes apparent. It moves the still 
undivided chromosomes to one of the spindle poles. The segregation is 
preferential; X chromosomes always become separated from the Y’s. 
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Mit 21 Textabbildungen 
(Eingegangen am 22. Mai 1958) 


A. Einleitung 

Durch Réntgenbestrahlung 4—13 Std alter Embryonen von Droso- 
phila melanogaster werden an den Speicheldriisen-Chromosomen Bruch- 
rekombinationen ausgelést, deren Querschnitt kleiner ist als derjenige 
des haploiden Chromosoms; mit zunehmendem Bestrahlungsalter nimmt 
die GréBe des Bruchquerschnitts ab. In diesen Befunden sieht StizyNskI 
(1950) eine Bestitigung der Anschauung, daB die Speicheldriisen- 
Chromosomen zur Zeit der Bestrahlung aus einer gréBeren Zahl von 
Laingselementen bestehen, die sich mit fortschreitender Entwicklung 
vermehren und voneinander unabhangig bruchfahig sind. Unter diesen 
Umstinden mu8B der Anteil des Bruchquerschnittes am Gesamtquer- 
schnitt des Speicheldriisen-Chromosoms um so kleiner werden, je spater 
die Bestrahlung erfolgt. Uber die Art der Vermehrung der Langsele- 
mente ist sich StizyNski allerdings im unklaren; er diskutiert zwei 
Moéglichkeiten. 

1. Die Gesamtzah] der Lingselemente ist bei den Speicheldriisen- 
Chromosomen und den mitotischen Chromosomen gleich. Die scheinbare 
Vermehrung der Einheiten ist nur eine schrittweise Trennung vonein- 
ander, die bewirkt, daB in den alteren Stadien eine héhere Anzahl un- 
abhangig bruchfahiger Elemente vorliegt als in den jiingeren. 

Nach dieser Vorstellung, die im iibrigen der von DARLINGTON (1949, 
1950) aufgestellten Hypothese vom Bau der Riesenchromosomen ent- 
spricht, kann der Querschnitt der Partialbriiche nur bis zu einer Grenze 
abnehmen, die durch die Anzahl der vom Anfang der Entwicklung an 
vorhandenen Liangselemente gesetzt ist. Diese Grenze kann natiirlich 
auch im submikroskopischen Bereich liegen. Da Stizynsk1 Briiche, die 
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A. Einleitung 

Durch Réntgenbestrahlung 4—13 Std alter Embryonen von Droso- 
phila melanogaster werden an den Speicheldriisen-Chromosomen Bruch- 
rekombinationen ausgelést, deren Querschnitt kleiner ist als derjenige 
des haploiden Chromosoms ; mit zunehmendem Bestrahlungsalter nimmt 
die Gré&e des Bruchquerschnitts ab. In diesen Befunden sieht Stizynsk1 
(1950) eine Bestatigung der Anschauung, daB die Speicheldriisen- 
Chromosomen zur Zeit der Bestrahlung aus einer gréBeren Zahl von 
Langselementen bestehen, die sich mit fortschreitender Entwicklung 
vermehren und voneinander unabhingig bruchfahig sind. Unter diesen 
Umstinden muB der Anteil des Bruchquerschnittes am Gesamtquer- 
schnitt des Speicheldriisen-Chromosoms um so kleiner werden, je spater 
die Bestrahlung erfolgt. Uber die Art der Vermehrung der Langsele- 
mente ist sich Stizynski allerdings im unklaren; er diskutiert zwei 
Moéglichkeiten. 

1. Die Gesamtzahl der Lingselemente ist bei den Speicheldriisen- 
Chromosomen und den mitotischen Chromosomen gleich. Die scheinbare 
Vermehrung der Einheiten ist nur eine schrittweise Trennung vonein- 
ander, die bewirkt, daB in den alteren Stadien eine héhere Anzahl un- 
abhingig bruchfahiger Elemente vorliegt als in den jiingeren. 

Nach dieser Vorstellung, die im tibrigen der von DARLINGTON (1949, 
1950) aufgestellten Hypothese vom Bau der Riesenchromosomen ent- 
spricht, kann der Querschnitt der Partialbriiche nur bis zu einer Grenze 
abnehmen, die durch die Anzahl der vom Anfang der Entwicklung an 
vorhandenen Liangselemente gesetzt ist. Diese Grenze kann natiirlich 
auch im submikroskopischen Bereich liegen. Da SiizyNnsk1 Briiche, die 
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kleiner als 1/,, des Gesamtquerschnitts sind. nicht finden konnte, wird 
von ihm erwogen, daB an diesem Punkt bereits die Zah] der zur Ver- 
fiigung stehenden Langseinheiten ersch6pft ist. 

2. Die Vermehrung geschieht durch succedane Teilungen der Lings- 
elemente (BAUER 1935, 1936). Unter diesen Umstanden ist das Kleiner- 
werden der Briiche das Ergebnis einer echten Vermehrung der Einheiten. 
der durch den inneren Aufbau keine Grenzen gesetzt sind. 

Inzwischen haben die Arbeiten von BAUER und BEERMANN (1952) 
und BEERMANN (1952a) iiber die Struktur der Speicheldriisen-Chromo- 
somen von Chironomus gezeigt, daB nur der 2. Hypothese Bedeutung 
zukommen kann. 

Die von SiizyNski geaiuBerten Ansichten tiber die Ursachen der 
Partialmutationen haben dazu gefiihrt. das diese nicht allein als eine 
Bestitigung der Polytiinie-Hypothese der Riesenchromosomen betrachtet 
werden, sondern daf sie auch dort zitiert werden, wo Beweise dafir 
erforderlich sind, daB Untereinheiten von Chromatiden (Subchromatiden) 
unabhangig mutieren kénnen (La Cour und RuTISHAUSER 1954, Swan- 
son 1957, Davipson 1957). 

Zu vollig abweichenden Vorstellungen tiber das Zustandekommen der 
Partialmutationen kommt GryEerR-Duszynska (1955) auf Grund eigener 
Untersuchungen. Danach treten bei Larven von Drosophila melanogaster. 
die im Alter von 46—74 Std bestrahlt wurden, fast ausschlieBlich Mu- 
tationen auf, bei denen das haploide oder das gesamte (diploide) Speichel- 
driisen-Chromosom durchgebrochen ist. GEYER-DuszyNsKa glaubt, daB 
diese Mutationen nur an mitotischen Chromosomen entstanden sein 
k6énnen und daB aus diesem Grunde die von SLIzyNskKI an embryonalen 
Speicheldriisen-Chromosomen induzierten Partialbriiche auf polytanen 
Strukturen beruhen miiBien, wie sie in jedem mitotischen Chromosom 
auf Grund seines Aufbaus aus zahlreichen Chromatiden-Untereinheiten 
vorhanden sind. 

Diese Unklarheiten waren nicht allein der AnlaB zu der vorliegenden 
Arbeit. Chironomus thummz2 ist in mancher Hinsicht fiir derartige Unter- 
suchungen ein leichter zu handhabendes Objekt als Drosophila, so daB 
angenommen werden konnte, daf neben der einfachen Feststellung des 
Vorkommens von Partialmutationen verschiedener QuerschnittsgroBen, 
die Sammlung weiterer Daten méglich sein miisse, die auf spezifische 
Eigenschaften embryonaler und frihlarvaler Speicheldriisenchromoso- 
men-Strukturen hinweisen. Wichtig erschien auch eine Analyse der 
Bruchverteilung, weil Untersuchungen mit Gametenbestrahlungen ge- 
plant sind, fiir die eine Diskussionsbasis im Hinblick auf mégliche Ab- 
weichungen der Befunde voneinander erwiinscht sein kann}?. 


1 Herrn Prof. Dr. H. Bauer danke ich fiir seine Anregungen und Ratschlige. 
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Zeit 


Typische Merkmale 
der Embryonal- 
entwicklung 








etwa 15 Std 


Dottermasse dorsal 


























El aaa G3 mm 4 nach der esehen flaschenfor- 
g 
Eiablage | mig. Beginn der Em- 
bryonalhiillen-Bild- 
dung. 
E2 30 Std Orangefarbene Stem- 
nach El _ | mata werden sichtbar. 
Serosa auf die Region 
des noch nicht ge- 
schlossenen Riickens 
zuriickgezogen. 
E3 6 Std Embryo dorsal ge- 
nach E2 schlossen. Auftreten 
schwacher Bewegun- 
gen. 
E4 5 Std nach | Starke Bewegungen 
E3, 3 Std vor] der spiralig eingeroll- 
dem ten Junglarve. 
Schliipfen 
Rete: BP 
Ll Larve 0,7 mm lang 3 Std nach | Larven sitzen noch 
dem auf der Ki-Gallerte. 
Schliipfen 
L2 Larve 0,9 mm lang 24 Std nach | Eine Hautung tritt in 
Ll dem Entwicklungsbe- 
: reich L1I—L3 nicht 
L3 Larve 1,3 mm lang 48 ae ak Di De de 
Kopfkapsel betragt in 
den 3 Stadien 
0,11 mm. 











B. Material und Methode 

Die Bestrahlungsversuche wurden mit Embryonen und Larven des Stammes 47 
von Chironomus thummi thummi durchgefihrt, der bereits seit 2 Jahren im hiesigen 
Institut als Massenkultur gehalten wird. Zur Erzeugung der Ch. th. thummi x Ch. 














444 H.-G. Kevyt: 


th. piger-Bastarde dienten piger-Imagines, die aus Freilandgelegen aufgezogen 
wurden. Einzelheiten iiber die Zuchttechnik sind bereits an anderer Stelle (KEYL 
1957, STRENZKE) beschrieben worden. Die Bestrahlungen wurden an den aus 
Tabelle 1 ersichtlichen Embryonalstadien! (EI—E4) und Larvenstadien (L1 bis 
L3) durchgefiihrt.. AuBer diesen, fiir die quantitative Auswertung bestimmten 
Versuchen, wurden noch 100 und 150 Std alte Larven bestrahlt und fraktionierte 
Bestrahlungen mit verschiedenen Kombinationen der angegebenen Embryonal- 
und Larvenstadien durchgefiihrt. 

Die Versuchsplanung erforderte eine méglichst genaue Einhaltung der vor- 
gesehenen Bestrahlungsalter. Normalerweise entwickeln sich die 400—600 in 
einem Gelege vereinigten Embryonen unter den Zuchtbedingungen recht ungleich- 
maBig, da die der Wand oder dem Boden der Zucht- oder AufbewahrungsgefaBe 
zugewandten Kier infolge schlechterer Sauerstoffversorgung in der Entwicklung 
zuriickbleiben. Um dies zu verhindern, wurden die Gelege unmittelbar nach der 
Ablage in eine Schale gebracht, in der sie, bewegt durch einen Luftstrom, frei 
flottieren konnten. Unter dem Mikroskop 1aBt sich bei der Durchsichtigkeit der 
Kier leicht ermitteln, wann das gewiinschte Embryonalstadium erreicht ist. Eine 
allein auf Zeitmessung basierende Bestimmung der Stadien ist nicht zuverlassig. 
Deshalb sind die auf Tabelle 1 angegebenen Entwicklungszeiten als Durch- 
schnittswerte zu betrachten, bei denen gréBere Abweichungen méglich sind. 

Die Réntgendosis betrug bei allen Versuchen 2000 r (60 kV, 10 mA, 1,5 mm Al, 
10,5 cm Abstand), ausgenommen Stadium E1, das nur 750r vertrigt. Die beson- 
dere Empfindlichkeit dieses Entwicklungsstadiums gegeniiber der Bestrahlung 
zeigt sich im iibrigen in der relativ hohen Sterblichkeit der Embryonen (etwa 10%) 
und Larven (etwa 60%) (s. Tabelle 2). Bei den anderen Versuchen ist eine Strahlen- 








Tabelle 2 
Bezeichnung ' Anzahl Anzahl der am 
des be- peeping der ge- Pee ag 14. Zuchttag 
strahlten Dosis ef eatittan schliipften gen ani eran tiberlebenden 
pe oral Embryonen ag a Larven — vm re 

El 750 r 515 90,1 140 42,2 

E2 2000 r 372 100 140 75,0 

E3 2000 r 486 99,8 140 60,7 

E4 2000 r 563 98,6 140 74,4 

Ll 2000 r — — 108* 56,5 

L2 2000 r - — 140* 68,6 

L3 2000 r - me 70* 52,8 

















* Larvenbestrahlung. 


schadigung nur wahrend der Larvenaufzucht festzustellen. Bei der Beurteilung 
der in Tabelle 2, letzte Spalte, angegebenen Prozentzahlen ist zu beachten, daB 
ein durchschnittlich 10%iger Larvenverlust auch bei unbestrahlten Kulturen 
eintritt. Die Dauer der Larvenentwicklung, die normalerweise 14—15 Tage in 
Anspruch nimmt, ist nach Embryonenbestrahlungen um 3 Tage, nach Larven- 
bestrahlungen um 7 Tage durchschnittlich verlangert. 


Tabelle 3 vermittelt einen Uberblick iiber das quantitativ verarbeitete Material. 


1 Angaben iiber die Embryonalentwicklung von Chironomus sind zu finden bei 
WEISMANN (1863), Kuprrer (1866), GRABER (1889) und RirreR (1890). 
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driisenkerne im postmitotischen Sta- 
dium (dazu gehéren alle Versuche auBer 
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Tabelle 3. Ubersicht iiber das 
quantitativ verarbeitete Larven-Material 











E1) ist selbstverstandlich jede Muta- Bezeichnung A oAEY doe 
tion nur ein einziges Mal vorhanden. Pret wa eee ae analysierten 
Dies hat leicht Unklarheiten bei der = Entwicklungs-|_ Larven on 
Analyse zur Folge, wenn die betreffen- tastes 

de Strukturverinderung im Praparat 

ungiinstig gelagert ist. Auf diese El 34 1214 
Schwierigkeit haben auch SLIzyNsKI E2 19 938 
(1950) und GryEer-DuszynsKa (1955) a = or 
hingewiesen. Bei der Beurteilung der ey 28 1391 
Mutation im vorliegenden Chromoso- LI, thummi 

men-Material ergaben sich in keinem X piger- 

Fall uniiberwindliche Schwierigkeiten. Bastarde 35 1661 
Praparate, in denen schlecht ent- L2 24 975 
wickelte Chromosomen  vorkamen, L3 16 753 
wurden verworfen. Gesamt 193 8396 








C. Versuchsergebnisse 
1. Charakteristik der Mutationen 


Bei der Beschreibung der Mutationen, die an den Speicheldriisen- 
Chromosomen bestrahlter Embryonen und Larven aufgetreten sind, 
werden folgende Termini angewendet: 

1. Charakterisierung der Mutation auf Grund ihres Anteils am Chromosomen- 
Querschnitt. 

a) Diploidbruch. Das Speicheldriisen-Chromosom ist isolokal! total durch- 
gebrochen. Bei GeyeR-DuszynsKa (1955) werden diese Briiche unter dem Ter- 
minus ,,akinetische Fragmente‘‘ erértert. 

b) Haploidbruch. Der Bruch betrifft eine Halfte des Speicheldriisen-Chromo- 
soms in vollem Umfang. Mutationen mit Haploidbriichen entsprechen den bei 
Heterozygoten vorkommenden. 

c) Partialbruch (Stizynskr 1950). Der Bruch umfa8t nur einen Teil vom Quer- 
schnitt des haploiden Speicheldriisen-Chromosoms. 

2. Charakterisierung der Mutation auf Grund des Chromosomenumbaus. 

a) Diploides Fragment (akinetisches Fragment von GryER-DuszyNnska 1955). 
Es entsteht durch einen Diploidbruch und geht bei Ch. thummi im allgemeinen 
keine Rekombinationen mit anderen Briichen ein. 

b) Einzelbruch. Ein offener Bruch, der nicht im Rahmen einer Rekombination 
auftritt. Einzelbriiche fiihren an den Speicheldriisen-Chromosomen zu keiner 
Fragmentbildung, ausgenommen die Faille, bei denen nach der Bestrahlung eine 
Teilung auftritt. 

c) Intrachromosomale Rekombinationen. Hierunter fallen alle Deletionen, 
Inversionen, Duplikationen sowie kompliziertere Mehrbruchereignisse, wenn sie 
im gleichen Chromosom liegen. 

d). Translokation. Rekombination zwischen Briichen verschiedener Chromo- 
somen. 


1 Vom etymologischen Standpunkt aus wire ,,iquilokal‘‘ richtig. Die andere 
Wortbildung ist jedoch bereits in der angelsaichsischen Literatur gebrauchlich. 
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2. Struktur der Mutationen 
-a) Diploidbriiche 
GryYER-DuszynsKa (1955) konnte Diploidbriiche an den Speicheldriisen- 


Chromosomen von Drosophila durch Bestrahlung 1—2 Tage alter Larven erzeugen. 
StizyNnsk1 (1950) hat bei der Bestrahlung von Drosophila-Embryonen offenbar 


keine Diploidbriiche gefunden. 
Bei Chironomus thummi sind Diploidbriiche mit Sicherheit nur nach 


Bestrahlung des Embryonalstadiums E1 und des Larvenstadiums L1 
zu erwarten. In den Stadien E2, E 4 und L2 kénnen vereinzelt Diploid- 
briiche auftreten, sie sind aber 

Tabelle 4. Héufigkeitsverteilung der kein obligatorischerBestrahlungs- 
Diploidbriiche iiber die Linge der Chromo-  ¢tekt. Die diploiden Fragmente 
somen nach Bestrahlung frisch geschliipfter ipicix die gleiches: Bxpacaiiann- 


Larven (Versuche L1 und L2) 28 ahi 
sionen wie die unverletzten Chro- 








Chromosom I | Chreyposem | Chrowpsom™  mosomen des gleichen Kerns. Re- 
kombinationen zwischen Diploid- 
BS te Neto on briichen und Haploidbriichen oder 
= 2 . L < : Ringbildung von diploiden Frag- 
ad. at. oS a4 2 menten, wie sie bei GEYER-Dus- 
; : eo ; a. : ZYNSKA (1955) beschrieben wer- 
b3 1 Sere b2 8 den, konnten nicht beobachtet 
b4 — b4 5 b3 8 werden. 
: : : 7 < " . Tabelle 4 zeigt, in welcher 
aes c2 2 c2 2 Hiaufigkeit die Diploidbriiche bei 
oo c3 20 e3 2 den Versuchen L1 und L2 in 
. : = ; rh bill den einzelnen Chromosomenab- 
el 1 c6 2 as 4 schnitten aufgetreten sind. So- 
e2 5 dl 1 sa weit sich aus den relativ wenigen 
5 a rH a Beobachtungen’ Schliisse ziehen 
f2 — d4 3 lassen, sind die Briiche an den 
‘ 4 2 Pa Chromosomenenden seltener als 
mo ees eee in den Mittelregionen. Bei Chro- 
g2 — e4 1 mosom I liegen 2/, aller dieser 
= a Ba Briiche in dem heterochromati- 








schen Abschnitt d2; im III. Chro- 
mosom sind die Diploidbriiche in dem heterochromatischen Ab- 
schnitt b2 sowie in b3 und b4 hiaufiger als an anderen Stellen. Wenn 
auch nach diesen Beobachtungen groBe Fragmente haufiger vor- 
kommen miissen als kleine, so bleiben letztere doch ebenso erhalten, 
auch wenn sie nur aus wenigen Querscheiben bestehen (Abb. 1). 
Abb. 2a zeigt eine Fragmentation des IV. Chromosoms, bei welcher 
der Nukleolus-Organisator durch 2Diploidbriiche im Abschnitt d 
weitgehend isoliert ist. Der deutlich sichtbare Hof extrachromosomalen 
Materials in Abb. 2b' beweist, daB die Funktion dieses Locus durch die 
Isolierung nicht beeintrachtigt worden ist. 








Untersuchungen am Karyotypus von Chironomus thummi. I 447 


b) Einzelbriiche 

Das Vorkommen einzelner offener Briiche wird von StizyNnsk1 (1950) nicht 
erwahnt. GEYER-DuszyNnska (1955) findet offene Bruchenden anscheinend nur 
bei Diploidbriichen. 

Nach der Bestrahlung von Embryonen und Larven von Chironomus 
thummi sind Einzelbriiche an den Speicheldriisen-Chromosomen eine regel- 
maBig auftretende Erscheinung; sie umfassen 20—30% aller bei den 
Versuchen E1—E4 beobachteten Bruchereignisse (Tabelle 5). Das 


Tabelle 5. Prozentuale Hiufigkeit der verschiedenen Mutationstypen nach Bestrahlung 
von Embryonen 


























Bestrahlungsstadium 
Mutationsart 
El E2 E3 E¢ 
Intrachromosomale 
Rekombinationen 30,8 62,4 66,3 Tt 
Translokationen. . 43,8 13,3 12,0 7,4 
Einzelbriiche (ha- 
ploid oder partial) 21,6 23,4 7 20,9 
Diploidbriiche . . 3,8 0,9 — —- 
ee ee 130 1017 788 | 484 


Aussehen des Einzelbruchs, gleich ob Haploid- oder Partialbruch, ist 
unterschiedlich und wird von der Struktur der Bruchflachen sowie von 
der Lage der Bruchenden bestimmt. Briiche in den heterochromatischen 
Abschnitten sind meist ausgefranst und mit fibrillaéren Anhéngseln ver- 


sehen (Abb. 12), wah- ee. Pawn g, A oe Lede Sa, 
rend die Bruchflichen ty’ gn 


Bb FF 





in den euchromatischen 


¥ 

Chromosomenregionen , = 

. # » . 
fastimmerglattbegrenzt i Pal 
sind und die Scheiben- * * ai 
strukturen bis an die ig “Fe i 
Bruchstelleheranguter- © se" % ae 
kennen lassen (Abb. 13). i##u# abe 2. 9% 
Gewohnlich haben die a op b 


beiden Enden des Ein- Abb. la u. b. Diploide Fragmente nach Bestrahlung 
i = des Stadiums E1. a Linkes Ende des III. Chromosoms. 
zelbruchs ihre ursprung- b Rechtes Ende des I. Chromosoms 


liche Lage verdndert. 

Das Schema Abb. 3 zeigt verschiedene Verhaltensweisen der Bruch- 
enden, die sich offensichtlich aus den Spannungsverhialtnissen in den 
umeinandergewundenen Langselementen des Chromosoms ergeben. Der 
Einzelbruch Abb. 3a entspricht der auf der Photographie Abb. 13b 
gezeigten Mutation, die falsch auch als offene Deletion gedeutet werden 
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kénnte. Paarungsstérungen im Bereich der Bruchenden sind haufig: 
meistens ist ein Bruchende nicht sichtbar, weil es im Praparat tiber oder 





Abb. 2au. b. a Fragmen- 


a } a tation des IV. Chromosoms 
67 ats durch 2 Diploidbriiche im 


Abschnitt d nach Bestrahlung des Stadiums L1. b Fragment des Abschnitts d in anderer 
Einstellung mit deutlichem Nukleolus 


unter dem nichtbetroffenen Chromosomenanteil liegt (Abb. 3c, 13¢ 
und d). Fille, in denen die Bruchenden um 180° umeinander verdreht 
liegen (Abb. 3d), sind besonders fiir Einzelbriiche in den heterochromati- 
schen Abschnitten charakteristisch (Abb. 12). 


c) Intrachromosomale Rekombinationen 
Die von StizynskI (1950) beschriebenen partiellen Deletionen und Inversionen 
haben grundsatzlich den gleichen Bau wie die bei Heterozygoten vorkommenden; 
= _—_ es nur bei einer Translokation werden 2 nicht rekom- 
— binierte Bruchstellen abgebildet. GeyER-DuszYNSKA 
(1955) findet ebenfalls nur Rekombinationen, die 

aussehen wie bei Heterozygoten. 
ee a =a Die nach Embryonen- und Larvenbestrah- 
lungen beobachteten intrachromosomalen 
Rekombinationen beruhen zu iiber 90% auf 
Fusionen zweier Briiche; die restlichen Fille 
oe sind 3-Bruch-Rekombinationen. Die 2-Bruch- 
Rekombinationen erhalten fiir-die vorliegen- 
den Untersuchungen deshalb besondere Be- 
oe deutung, weil sie in Strukturtypen auftreten. 
CQ ggeeegeeting die nur auf Grund der speziellen Verhalt- 
Abb. 3a— a. Verhaltensweisen nisse in postmitotischen Speicheldriisenkernen 
briichen méglich sind. Wie bereits im Zusammenhang 
mit den Einzelbriichen betont, ist es eine 
Eigentiimlichkeit postmitotischer Chromosomen, daf alle Fragmente 
ihre urspriingliche Position beibehalten. Unter diesen Voraussetzun- 


‘ 
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gen kénnen 5 verschiedene Rekombinationstypen abgeleitet werden, 
fiir die auch Beispiele unter dem Versuchsmaterial gefunden wurden. 





Abb. 4a—e. Typen partialer intrachromosomaler 2-Bruch-Rekombinationen. a Deletion 
mit offenem Fragment. b Offene Deletion mit Ringfragment. c Deletion mit Ringfragment. 
d Offene Inversion. e Inversion. al—e1 Schemata des Verlaufs der gebrochenen Striinge 
bei Annahme beider Briiche im gleichen Strang. a2—e2 Schemata des Verlaufs der ge- 
brochenen Strange bei Annahme der Briiche in verschiedenen Striingen (Duplikationen) 


1. Deletion mit offenem Fragment (Abb. 4a, a,). 

Die beiden auBeren Bruchenden sind miteinander vereinigt, die 
Bruchenden des interkalaren Fragments sind offen. Es ist fraglich, ob 
iiberhaupt Deletionen ohne Fragment nach der Bestrahlung des post- 
mitotischen Stadiums méglich sind. Das Fehlen offener Bruchstellen ist 
allein kein Anhaltspunkt, da diese fiir den Beobachter unsichtbar tiber 
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oder unter dem nichtbetroffenen Chromosomenanteil liegen kénnen. Ein 
Fall, in dem beide offenen Bruchenden sichtbar sind, zeigt Abb. 5a. 





Ee Toe 


Abb. 5a—f. Intrachromosomale 2-Bruch-Rekombinationen. a Haploide Deletion mit 
offenem Fragment II )4—d3 (Stadium E1). b Partial-Deletion mit Ringfragment I a2 
bis b2 (Stadium E3). c Offene Partial-Inversion II e3—/2 (Stadium E2). d Offene Partial- 
Deletion mit Ringfragment I f/2—/4 (Stadium L3). e Offene Partial-Inversion III ai—b2 
(Stadium E2). f Partial-Inversion I a2—b4 (Stadium L1). —> offene Bruchstellen 


2. Offene Deletion mit Ringfragment (Abb. 4b, b1). 

Nur die Bruchenden des interkalaren Fragments sind miteinander 
vereinigt, die 4uBeren Bruchenden sind offen. Sind die offenen Bruch- 
enden nicht sichtbar, so kann dieser Mutationstyp nur an der Kriim- 
mungsweise der Querscheiben erkannt werden, die an den Stellen liegen, 
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an denen sich der mutierte Strang aus dem Paarungszusammenhang 
lést (Abb. 5d). 

3. Deletion mit Ringfragment (Abb. 4¢, ¢,). 

Die aéuBeren Bruchenden und die des interkalaren Fragments sind 
jeweils miteinander vereinigt (Abb. 5b). 

4. Offene Inversion (Abb. 4d, d,). 

Das aéuBere Ende des einen Bruchs ist mit dem Ende des interkalaren 
Fragments vereinigt, das durch den anderen Bruch entstanden ist; die 
beiden iibrigen Bruchenden sind offen; bei Unsichtbarkeit der offenen 
Bruchenden 1a8t sich dieser Mutationstyp an der Kriimmungsweise der 
Querscheiben erkennen (Abb. 5c, e). 

5. Inversion (Abb. 4e, e,). 

AuBere und innere Bruchenden sind reziprok miteinander vereinigt. 
Bei hinreichender Entfernung der Bruchstellen voneinander tritt die 
charakteristische Inversionsschlinge auf (Abb. 5f). 

Diese Terminologie der vorkommenden 2-Bruch-Rekombinationen 
geht von der Voraussetzung aus, daB beide Briiche im gleichen Strang 
liegen. Stizynsky (1950) hat auch nur diese eine Méglichkeit bei der 
Interpretation der ,,side connections“ an den Drosophila-Speicheldriisen- 
Chromosomen beriicksichtigt. Fiir die Mehrzahl der Partialmutationen 
ist diese Annahme aber bestimmt nicht zutreffend. Das Zustandekommen 
von Partialmutationen erfordert zum Zeitpunkt der Bruchauslésung 
mindestens 4 unabhingig bruchfaihige Langseinheiten im Speichel- 
driisen-Chromosom. Die Wahrscheinlichkeit, daB das gleiche Element 
von 2 Briichen getroffen wird, wird aber immer geringer je mehr Ein- 
heiten vorliegen. Hieraus ergeben sich neue Gesichtspunkte fiir die 
Deutung der 2-Bruch-Rekombinationen, die in den Abb. 4 a,—e, dar- 
gestellt sind. Unter diesen neuen Voraussetzungen sind die 5 Deletions- 
und Inversionstypen verschiedene Moglichkeiten von Duplikationen in 
Kombination mit Deletionen in anderen Stringen. Eine Entscheidung 
dariiber, ob im einzelnen Fall eine Duplikation oder Deletion bzw. 
Inversion verwirklicht ist, kann das mikroskopische Bild nicht ver- 
mitteln. Aus diesem Grunde ist auch auf eine zusitzliche, die Ver- 
haltnisse nur komplizierende Bezeichnungsweise der einzelnen Dupli- 
kationen verzichtet worden. : 

Tabelle 6 gibt iiber die Haufigkeiten der verschiedenen 2-Bruch- 
Rekombinationstypen Auskunft. In den Versuchen E2—E4 sind 
Deletionen mit offenen Fragment am hiufigsten, an zweiter Stelle 
kommen die offenen Inversionen. Die tibrigen Mutationstypen kommen 
wesentlich seltener vor. Eine Ubereinstimmung des prozentualen An- 
teils bei den cinzelnen Versuchen ist zwar angedeutet, die vergleichbaren 
Werte stimmen aber nicht besonders gut tiberein. Vorwiegend bei Ver- 
such E4 liegen die Zahlen zum Teil etwas niedrig. Dies kann aber auch 
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damit zusammenhingen, da8 dort der Anteil der unklaren 2-Bruch- 
Rekombinationen erheblich hoéher ist als bei den anderen Versuchen. 


Tabelle 6. Prozentuale Hdufigkeit der verschiedenen Mutationstypen nach intra- 




















chromosomalen Rekombinationen der Briiche 
Mutationsart Bestrahltes Embryonalstadium 
(in Klammern 
Hinweise auf Abb. 4) E2 E3 E4 
Deletionen mit oder ohne 

offenem Fragment (al) . 30,0 37,6 46,3 
Offene Deletionen mit Ring- 

fragment (b]) ..... 13,2 6,1 4,0 
Deletionen mit Ringfrag- ‘ 

RRENUNO T2056: ste: sees 10,1 10,0 6,9 
Offene Inversionen (d,) . . 30,8 27,2 17,7 
Inversionen (el) .... . 3,5 3,8 2,8 
Unklare 2-Bruch-Rekombi- 

STR RS a 6,3 10,7 20,6 
3-Bruch-Rekombinationen . 6,1 4,6 1,7 
AN ee se es 635 522 347 








Wie ebenfalls aus Tabelle 6 hervorgeht, sind intrachromosomale 
3-Bruch-Rekombinationen relativ selten. Deshalb muBte von einer ein- 
gehenden Behandlung aller strukturellen Variationsméglichkeiten dieses 
Mutationstyps abgesehen werden. 


d) Translokationen 

Translokationen sind nach Bestrahlung des Embryonalstadiums E1 
sehr viel haufiger als bei den Versuchen E2—E4 (Tabelle 5). In den 
fortgeschrittenen Entwicklungsstadien kommt den Translokationen 
iiberhaupt nur eine zahlenmaBig geringe Bedeutung zu. Tabelle 7 
zeigt, daB nur 2- und 3-Bruch-Translokationen auftreten; zu den letzte- 
ren gehéren nur 10% der an Translokationen beteiligten Briiche. Die 
2-Bruch-Translokationen treten in dem bekannten reziproken Bautyp 


DNS LT TT 
Tabelle 7. Anzahl der Translokations-Typen unter . 2, C 
Beriicksichtigung des Verhaltens der Bruchenden a ON, 
bei den Versuchen E2, E3, und E4 


2-Bruch 3-Bruch — 
1 offenes Bruchende . . . 2 b \ 

















1 
2 offene Bruchenden . . . 97 4 Abb. 6au. b. Rekombinations- 
3 offene Bruchenden .. . — 1 typen von Partial- 
Keine offenen Bruchenden . 32 3 Translokationen 


(Abb. 6a) und mit zwei (Abb. 6b) oder einem offenen Bruchende auf 
(letzteres, wenn ein Bruch in unmittelbarer Nahe des Chromosomenendes 
liegt und mit dem Verlust des sehr kleinen Endfragments gerechnet 
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werden muB). Die unterschiedliche Haufigkeit dieser Typen (Tabelle 7) 
zeigt, daB hier, genauso wie bei den intrachromosomalen Rekombinatio- 
nen, die Fusion von nur 2 Bruchenden leichter eintritt als eine paar- 
weise Vereinigung aller 4 Bruchenden. 


3. Bestrahlungsalter und Bruchquersehnitt 
a) Mitotische und friihe postmitotische Phase 

Eine Auslésung von Mutationen an teilungsfahigen Speicheldriisen- 
Chromosomen konnte nur durch Bestrahlung eines sehr friihen Em- 
bryonalstadiums erreicht werden. Das Blastodermstadium oder noch 
jiingere Stadien sind dazu nicht geeignet, da in dieser Phase nur sehr 
geringe Strahlendosen vertragen werden. In dem Stadium E1, das erst 
etwa 15 Std nach der Eiablage eintritt und das weit weniger strahlen- 
empfindlich ist, kommen in den Anlagen der Speicheldriisen immer noch 
Mitosen vor. Dies beweisen die Fille, in denen das gleiche Mutationsbild 
in demselben Individuum mehrfach vorhanden ist. 

Bezeichnenderweise treten nach der Bestrahlung dieses friihen 
Embryonalstadiums keine Partialbriiche auf, sondern nur Mutationen 
mit Haploidbriichen und in geringer Zahl auch Diploidbriiche (s. Tabelle 5). 
Im Vergleich zu den Versuchen mit alteren Stadien (E2—E4) ist die 
hohe Zahl der Translokationen auffallend. Ferner ist bemerkenswert, 
daB von den 28 beobachteten Einzelbriichen 10 sich als terminale Dele- 
tionen ohne Fragment erwiesen haben. 

Fir die Beurteilung der Querschnittsverhaltnisse der nach Be- 
strahlung spaterer Entwicklungsstadien auftretenden Partialbriiche ist 
es erforderlich zu erfahren, welche der Einheiten teilungsfahiger Chromo- 
somen — Doppelchromatiden, Chromatiden oder Subchromatiden — 
durch die Bestrahlung unabhangig betroffen werden kénnen. Um dies 
zu klaren, miissen alle die Fille naher analysiert werden, in denen eine 
Teilung der Chromosomen nach dem Bruch nachgewiesen werden kann. 

Fiir die meisten der nur einmal vorhandenen Haploidbriiche laBt 
sich nicht entscheiden, ob sie an mitotischen Chromosomen ausgelést 
wurden oder nicht. Diese Mutationen kénnen sowohl als Chromatiden- 
briiche mit nachfolgender Teilung, als auch als Chromosomenbriiche 
ohne folgende Teilung eingetreten sein. Dagegen ist bei den terminalen 
Deletionen mit groBer Wahrscheinlichkeit anzunehmen, daf sie Chroma- 
tidenbriiche darstellen, bei denen das akinetische Fragment wahrend 
der folgenden Mitose verlorengegangen ist. In 9 Fallen konnte mit 
Sicherheit festgestellt werden, daB eine Teilung nach der Bestrahlung 
stattgefunden hat. Es gehéren hierzu 6 Kernpaare mit vollig identischen 
Mutationen, 2 Kerne, in denen ein Chromosomenstiick triploid vor- 
handen ist und ein Kern mit tetraploidem Chromosomensatz. Von 
diesem Material sollen 3 Beispiele besprochen werden. 
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1. Die Abb. 7a und b zeigen die Chromosomen zweier Speichel- 
driisenkerne, in denen die gleiche Translokation zwischen dem II. und 
III. Chromosom vorliegt?. Von den 4 Bruchenden an den Stellen II c3 


aL : 
{J Abb. 7a—c. au. b Zwei Chromosomensitze mit iden- 
tischen Mutationen, TranslokationII/III und Inversion 
IMR 





im I. Chromosom. Beispiel fiir Chromatidenbriiche. 
c Schema der Translokation 


c mR mL 
und III b1 — beide liegen in unmittelbarer Nahe der heterochromati- 
schen Abschnitte — haben sich nur 2 miteinander vereinigt, so daB 


auBer dem aus IIL und IIIT L bestehenden mediokinetischen Chromosom 
ein telokinetisches IIR- und ein akinetische$ IIIR-Chromosom entstanden 
sind (s. Schema Abb.7c). Aus der Identitit beider Teilungsprodukte 
ist zu folgern, daB8 diese Mutation durch Chromosomenbriiche (bzw. 
Isochromatidenbriiche) hervorgerufen wurde. Die aquale Verteilung 
des akinetischen Fragments II Rauf beide Zellen muB als Zufall angesehen 
werden. 

2. Den IV. Chromosomen zweier Schwesterkerne fehlt haploid das 
heterochromatische Endstiick von Abschnitt e2 (Abb. 8a und b). Die 


1 Eine induzierte Inversion im I. Chromosom beider Kerne beweist zusatzlich, 
daB es sich um Schwesterzellen handelt. 
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beiden Fragmente sitzen, mit ihren Bruchflaichen vereinigt, in einem 
Haploidbruch des III. Chromosoms (Abb. 8c), der nur in einem der 
beiden Kerne vorhanden ist (die Chromosomen Abb. 8a und c¢ liegen 
im gleichen Kern). Da die Endscheiben des IV. Chromosoms auBer- 
ordentlich breit sind, ragen sie weit iiber den Umri8 des III. Chromosoms 
hinaus. Diese Verhaltnisse sind mit einem Chromosomenbruch im 





eo Po 
be? 


Abb. 8a—c. a, b IV. Chromosomen aus Schwesterzellen mit haploider terminaler Deletion. 

in e2. c Insertion der beiden Fragmente in Abschnitt d2 des III. Chromosoms, Die Chromo- 

somen der Abb. 8a und c liegen im gleichen Kern. Beispiel fiir Chromosomen- und Chroma- 
tidenbruch im gleichen Kern. — Offene Bruchstellen 


IV. Chromosom und einem Chromatidbruch im III. Chromosom zu 
erkliren. Da8B es sich hierbei wirklich um Schwesterzellen handelt, 
beweist ferner eine induzierte groBe Inversion im I. Chromosom, die in 
beiden Kernen auftritt. 

3. Abb. 9 zeigt ein II. Chromosom, das in den Abschnitten b4 und 
f2 haploid gebrochen ist; die beiden proximalen Bruchenden sind mit- 
einander vereinigt, wodurch die rechts in der Abbildung sichtbare Ring- 
konfiguration zustande kommt. Von den beiden Fragmenten fehlt das 
terminale Stiick von f2; nur das Stiick des rechten Arms al—bé4 ist 

Chromosoma (Berl.), Bd. 9 31 
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vorhanden ; dieses wird von dem in b4 unbeschadigten Partnerchromo- 
som festgehalten. Die offene Bruchstelle in b4 ist im Vergleich zu dem 
Querschnitt des ibrigen Chromosoms eindeutig als diploid anzusprechen. 
Mit dem Fragment a1—b4 gepaart ist nimlich ein kleines tiberzahliges 
Fragment, das von bl bis genau an die Bruchstelle in b4 reicht (im 





Abb. 9. II. Chromosom mit Ringbildung b4—/2. Das Fragment al—bé4 ist mit einem 

iiberzahligen Fragment b1—b4 (im Schema punktiert) gepaart, dadurch wird in b4 ein 

Diploidbruch vorgetiuscht. Beispiel fiir Chromosomen- und Chromatidenbruch im gleichen 
Chromosom 


Schema Abb. 9 punktiert). Dadurch ist die Strecke b1—b4 in diesem 
Speicheldriisen-Chromosom 3mal vorhanden. Dieser Zustand kann nur 
dadurch entstanden sein, daB das Fragment b1—b4 bei einer Teilung 
in die Schwesterzelle geraten ist. Wie die Bruchverhiltnisse und die 
Verteilung der Fragmente vorzustellen sind, ist aus Abb. 10 zu ersehen. 
Es miissen vor der Teilung 3 Briiche erfolgt sein, 1 Isochromatiden- 
bruch in b4, 1 Chromatidenbruch in bl und 1 Chromatidenbruch in 
£21 (Abb. 10a). Bei der Anaphase (Abb. 10b) bekommt jeder der beiden 
Tochterzellen 2 kinetische Fragmente, von denen das im Schema um 


1Jn £2 kann auch ein Isochromatidenbruch gelegen haben. Da die Schwester- 
zelle nicht aufgefunden werden konnte, ist eine Entscheidung dariiber nicht méglich. 
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f2 verkiirzte einen Ring gebildet hat. Von den insgesamt 4 akineti- 
schen Fragmenten sind al—b4 und bl—b4 in die beobachtete Zelle 
gelangt. Der Bruch in f2 kann aber auch in dem sonst unbeschadigten 
Partnerchromosom liegen (Abb. 10c). Die Verteilung der akinetischen 
Fragmente ist dann die gleiche. Durch Vereinigung der Briiche f2 und 
b4 entsteht ein dizentrisches Element, das mit al—b4 und bl1—b4 
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Abb. 10a—d. Schematische Darstellung der Entstehungsméglichkeiten der Mutation von 
Abb. 9. a und b Lage der Briiche und Verteilung der Fragmente in der Awaphase bei An- 
nahme, daB alle Briiche in einem Chromosom aufgetreten sind. c und d Lage der Briiche 
und Verteilung der Fragmente in der Anaphase bei Annahme, da8 der f2-Bruch im 
Partnerchromosom erfolgt ist 


in den gleichen Kern wandert. In der polytinen Entwicklungsphase mu8 
dieses Chromosom eine Duplikationsschlinge ausbilden, die jedoch von 
einer haploiden Ringbildung nicht unterschieden werden kann. 

Die angefiihrten und die nicht im einzelnen besprochenen Fille von 
mutierten Chromosomen, die sich nach der Bestrahlung einmal geteilt 
haben, liefern keine Beweise dafiir, daB kleinere Einheiten als Chroma- 
tiden (Subchromatiden) an mitotischen Chromosomen der prospektiven 
Speicheldriisen unabhingig mutationsfahig sind. 
31* 
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Eine entscheidende Voraussetzung fiir das Entstehen von Diploid- 
briichen ist, wie spater noch erlautert werden wird, die vollstandige 
Paarung der Homologen an der Stelle, an welcher der Bruch eintritt. 
Da die Dipteren-Chromosomen in den mitotischen Interphasen somatisch 
gepaart sind, ist es nicht ausgeschlossen, da auch zwischen den Teilun- 
gen der Speicheldriisenkerne Diploidbriiche ausgelést werden kénnen. 
Ein derartiges Ereignis, daB durch die Komplikationen, die das Vorhan- 
densein von 4 akinetischen Fragmenten verursacht leicht festzu- 
stellen sein miiBte, konnte nicht beobachtet werden. Die Diploidbriiche, 
die in dem Stadium E1 induziert wurden, kénnen demnach nur un- 
mittelbar nach der letzten Mitose eingetreten sein. Gemeinsam mit den 
Diploidbriichen konnten im gleichen Chromosom aber immer nur Ha- 
pleidbriiche beobachtet werden. Diese stellen unter den genannten 
Voraussetzungen stets Chromosomenbriiche dar, denn Chromatiden- 
briiche miBten als Partialmutationen zu erkennen sein. Daraus ist der 
SchluB zu ziehen, daB sich die Speicheldriisen-Chromosomen in einer 
gewissen Zeit nach der letzten Teilung so verhalten, als bestinde jede 
der Homologen nur aus einer unabhangig bruchfahigen Einheit. 


b) Spite postmitotische und polytiine Phase 

Die Bestrahlung von Embryonen, etwa 30 Std nach dem Stadium E1 
(Versuch E2), hat fast. ausschlieBlich Partialbriiche zur Folge. Der 
Anteil der Diploidbriiche betragt nur 0,9% ; Haploidbriiche sind eben- 
falls selten?. Anzeichen von Mitosen nach der Bestrahlung des Stadiums 
E2 sind nicht vorhanden. Nach Bestrahlung dlterer Embryonal- 
stadien (E3 und E4) konnten keine Diploid- oder Haploidbriiche be- 
obachtet werden. 

Die von StizynskI beschriebene Abnahme des Querschnitts der Par- 
tialbriiche bei zunehmendem Bestrahlungsalter wird durch die Versuche 
mit Chironomus thummi bestatigt (Abb. 11). Bei 100 Std alten Larven 
k6énnen nur noch sehr diinne Rekombinationsstringe erzeugt werden 
(Abb. 11d), 50 Std spéter sind keine Rekombinationen mehr, sondern 
nur noch wenige Einzelbriiche in den heterochromatischen Abschnitten 
zu erkennen. 

Die Bestrahlung des friihen Embryonalstadiums E1 hat gezeigt, daB 
die Chromatiden die kleinsten unabhingig bruchfaihigen Einheiten 
mitotischer Chromosomen in den Speicheldriisen-Anlagen von Ch. 
thummi sind. Da zunachst keine Griinde dafiir vorliegen, daB im post- 
mitotischen Kern kleinere Einheiten einzeln betroffen werden sollen, 
kann als Arbeitshypothese angenommen werden, da die spezifischen 
Eigenschaften der Partialbriiche auf einer Vermehrung der Chromatiden 


1 Méglicherweise stammen diese Haploid- und Diploidbriiche von Zellen, die 
in ihrer Entwicklung etwas zuriickgeblieben sind. 
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im Verlauf der Embryonal- und friihen Larvalentwicklung beruhen. 
Eine wichtige Frage ist dabei, ob an den Speicheldriisen-Chromosomen 
desselben Bestrahlungsalters alle induzierten Briiche den gleichen Quer- 





*. Pi Sy 4 ae 


Abb. lla—d. Abhangigkeit der Gré8e der Bruchquerschnitte vom Bestrahlungsalter 

a@ Bestrahlung im Stadium E1, haploide Translokation III a@1/I 63 b Bestrahlung im 

Stadium E3 (4-Chromatiden-Stadium), Partial-Inversion III )4—b4 c Bestrahlung im 

Stadium L1, Deletion mit offenem Fragment III 6 3—c3. d Bestrahlung 160 Std nach 
dem Schliipfen, Partial-Deletion (?) im I. Chromosom. — offene Bruchenden 


schnitt haben. Bei den Mutationen, die an mitotischen Chromosomen 
ausgelést wurden, hat es sich gezeigt, da8 Chromatiden- und Isochroma- 
tidenbriiche im gleichen Chromosom méglich sind. Unter diesen Vor- 
aussetzungen sind auch im Stadium der Partialmutationen Briiche durch 
1 oder 2 Einheiten zu erwarten, die sich durch eine Variabilitét der 
QuerschnittsgréBen innerhalb des Versuchsmaterials bemerkbar machen 
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miuBten. Dies ist aber offensichtlich nicht der Fall; soweit tiberhaupt 
eine objektive Beurteilung dieser Verhaltnisse méglich ist — die dabei 
auftretenden Schwierigkeiten werden noch erértert — habén die Briiche 
desselben Bestrahlungsalters die gleichen Querschnittsanteile. Eine 
Ausnahme davon machen nur die Briiche in den heterochromatischen 





Abb. 12. Briiche in den heterochromatischen Abschnitten des I. Chromosoms nach Be- 
strahlung von Embryonen (EH 1—E 3) und Larven (L1—L3). — Offene Bruchenden 


Abschnitten, die haufig einen gréBeren Querschnitt haben als erwartet 
werden muB (Abb. 12). Auf die Diploidbriiche, die weitgehend unab- 
hangig von der Zahl der vorhandenen Chromatiden auftreten kénnen, 
wird noch speziell eingegangen. 

Messungen des Anteils der Bruchquerschnitte von Partialmutationen 
am Gesamtquerschnitt des Chromosoms, die tiber die Zahl der in dem 
betreffenden Bestrahlungsalter vorhandenen Chromatiden AufschluB 
geben kénnen, sind schwierig. Die Verbindungsstringe rekombinierter 
Briiche, auf die Siizynsx1 (1950) bei seinen Messungen angewiesen 
war, sind hierfiir im allgemeinen untauglich, da ihr Querschnitt durch 
die unterschiedliche Dehnung bei der Praparation stets verfilscht wird. 
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SiizynskI hat deshalb nur an den Stellen gemessen, an denen die Stange 
aus dem Paarungszusammenhang heraustreten. Aber auch dort ist 
keine zuverlassige Bestimmung méglich, weil gerade an diesen Punkten 
die Richtungsinderung im Verlauf der Strange erhebliche Verzerrungen 
der Breite hervorruft. Derartig stérende Effekte treten normalerweise 
an den Einzelbriichen nicht auf. 

Wenn in jedem Entwicklungsstadium immer die gleiche Art von 
Langselementen einzeln bruchfaihig ist, dann muB8 bei fortschreitender 





Abb. 13a—e. Einzelbriiche. a Haploidbruch II e1, Versuch El. b Partialbruch IIc 5, 
Versuch E2. c Partialbruch Ie 3, Versuch E 3. d Partialbruch Ie2, Versuch L1. e Par- 
tialbruch I a 3, Bestrahlung 100 Std nach dem Schliipfen. — Offene Bruchenden 


Polytanisierung der Anteil des Bruchquerschnitts am Gesamtquerschnitt 
in Zweierpotenzen abnehmen. Im Mikroskop kann nur die Breite des 
Bruchquerschnitts gemessen werden. Das fiihrt natiirlich zu keinen 
exakten Ergebnissen, da die Speicheldriisen-Chromosomen keine flachen 
Bander, sondern im Leben zylindrisch sind. Sie werden erst durch den 
Praparationsvorgang mehr oder weniger flach gedriickt und dabei ge- 
dehnt. Die abstehenden freien Bruchenden der Einzelbriiche verandern 
sich dabei anders als der iibrige Kérper des Chromosoms. Es ist also 
sowohl unrichtig die Breiten der Briiche und des Chromosoms mit- 
einander vergleichen zu wollen als auch die auf Grund der Breiten er- 
rechneten Zylinderquerschnitte. Diese Fehlerquellen spielen bei der 
Beurteilung eines Haploidbruchs keine Rolle, sie werden aber immer 
gewichtiger, je geringer der Anteil des Bruches am Gesamtquerschnitt ist. 

Abb. 13 zeigt Einzelbriiche aus verschiedenen Entwicklungsstadien 
der Speicheldriisen-Chromosomen, vom Haploidbruch bis zu einer sehr 
kleinen Partialmutation, die bei einer 100 Std alten Larve induziert 
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wurde. Der Haploidbruch (Abb. 13a) ist einwandfrei zu identifizieren, 
Breitenmessungen am gebrochenen und am unverletzten Strang ergeben 
praktisch gleiche Werte. Bei Abb. 13b handelt es sich um einen Partial- 
bruch; das Verhaltnis der Breite des gebrochenen Stranges zu der des 
unverletzten Chromosomenanteils ist ungefaihr wie 1: 2,4, bei dem Einzel- 
bruch Abb. 13c aus dem Stadium E3 ist es ungefihr wie 1:2,8. Bei 
Beriicksichtigung der obenerwahnten unvermeidbaren Fehler, kann aus 
diesen Messungen geschlossen werden, da das Chromosom in beiden 
Fallen zum Zeitpunkt der Bestrahlung aus 4 Chromatiden bestanden 
hat}. Gegeniiber den Bruchverhaltnissen in den postmitotischen Kernen 
bei Versuch E1 bedeutet dies insofern eine Veranderung, als dort der 





Abb. 14. Einzelbruch I a3 aus Stadium E 3 und offene Inversion I aJ—a3 aus Stadium L1. 
Der Bruchquerschnitt des EHinzelbruchs ist mindestens doppelt so groB wie derjenige der 
Inversion. Das Schema zeigt die vermutliche Lage der gebrochenen Stringe 


Doppelchromatid-Aufbau der Homologen durch das ausschlieBliche Vor- 
kommen von Chromosomenbriichen getarnt ist. 

Der Einzelbruch in Abb. 13d ist nach Bestrahlung einer frisch ge- 
schlipften Larve (Versuch L1) aufgetreten. Die Breite, an der Basis 
des betroffenen Stranges gemessen, hat im Vergleich zu dem unverletzten 
Chromosomenanteil das Verhialtnis 1:4. Hierbei kann tiber das AusmaB 
der Vermehrung der Chromatiden gegenitiber den vorangegangenen 
Stadien schon keine sichere Aussage mehr gemacht werden. 

Um allen Schwierigkeiten und Ungewifheiten, die sich aus derartigen 
Messungen ergeben, zu begegnen, hat SLizyNsKI (1950) vorgeschlagen, die 
Bestrahlung nach einem Zeitabstand zu wiederholen, in dem eine Ver- 
mehrung der Langselemente erwartet werden kann. Es mii®ten dann 


1Die Einheitlichkeit der QuerschnittsgréBen von Partialbriichen dieses Aus- 
maBes innerhalb eines Versuches laBt sich ziemlich gut beurteilen. Eine Variabili- 
tat zwischen Doppelchromatiden und einfachen Chromatidenbriichen wiirde durch 
gemeinsames Auftreten von Haploid- und Partialbriichen einwandfrei zu erkennen 
sein. Auf diese Tatsache stiitzt sich im wesentlichen die Behauptung von der 
Homogenitét der BruchquerschnittsgréBen bei euchromatischen Briichen des 
gleichen Entwicklungsstadiums. 
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nach der Vorstellung Stizynskis Fille auftreten, bei denen ein von der 
ersten Bestrahlung herriihrender Rekombinationsstrang von einer wei- 
teren Mutation mit geringerem Bruchquerschnitt betroffen wird, die 
von der 2. Bestrahlungsfraktion stammt. In diesem Sinne wurden Ver- 
suche ausgefiihrt, in denen nacheinander die Stadien E3 und E4, E4 
und L1, E3 und L1 mit jeweils 1000¥ bestrahlt wurden. Unter insge- 
samt 8000 untersuchten Zellen waren nur 5, bei denen angenommen 
werden kann, dak Partialmutationen beider Fraktionen kombiniert 
sind. Sicher deuten 1a8t sich nur ein Fall. Abb. 14 zeigt das rechte 
Ende des I. Chromosoms; in Abschnitt a3 ist das eine relativ breite 
Bruchende eines Einzelbruchs zu erkennen, das 2.dazugeh6rende Bruch- 
ende ist nicht sichtbar. Unmittelbar an der Basis des abstehenden 
Bruchendes beginnt eine Partialmutation (offene Inversion) mit erheblich 
kleinerem Bruchquerschnitt, die sich bis in den Abschnitt al erstreckt. 
Ein GréBenvergleich beider betroffener Strange ergibt, daB der Quer- 
schnitt des diinneren Stranges bestimmt die Halfte, méglicherweise auch 
nur 1/, von dem des Einzelbruchs betragt. Die erste Strahlendosis ist 
im Stadium E3 verabfolgt worden, der Einzelbruch ist deshalb als 
Chromatidenbruch zu bewerten. Die danebenliegende 2-Bruch-Re- 
kombination stammt aus dem Stadium L1, ihr Querschnitt entspricht 
dann Halb- oder Viertelchromatiden-Briichen. Bei Beriicksichtigung der 
Hypothese, da in der Mitoseperiode nur Chromatiden einzeln brechen 
k6nnen, ist aus diesem Befund zu schlieBen, daB zwischen dem 4-Chro- 
matiden-Stadium E2—E3 und dem Schliipfen der Larven 1- oder 2mal 
eine Verdoppelung der Chromatiden eingetreten ist. 

100 Std nach dem Schliipfen hat der Bruchquerschnitt bereits eine 
derart geringe GroBe (Abb. 13e), daB eine Beurteilung des Querschnitts- 
anteils ausgeschlossen ist. Es ist bemerkenswert, daB an Speicheldriisen- 
Chromosomen, die zu dieser Zeit bestrahlt wurden, nur sehr wenige 
Rekombinationen zu finden waren; 50 Std spater konnten tiberhaupt 
nur noch vereinzelt sehr kleine Einzelbriiche, vorwiegend in den hetero- 
chromatischen Abschnitten beobachtet werden. Das Ausbleiben von 
Rekombinationen, noch bevor deren Sichtbarkeitsgrenze erreicht ist, 
dirfte auf die geringe Widerstandsfahigkeit der sehr diinnen Strange 
gegeniiber mechanischen Belastungen zuriickzufiihren sein. Die struk- 
turellen Verainderungen an den Speicheldriisen-Chromosomen wihrend 
ihres Wachstums und die Beanspruchungen bei der Praparation fiihren 
zu einer weitgehenden Zerstérung. SchlieBlich ist auch zu erwarten, daB 
mit fortschreitender Entwicklung, die zweifellos eine Intensivierung des 
Paarungszusammenhangs der Chromatiden zu einem einheitlichen 
Chromosomenkorper anstrebt, die Méglichkeit fiir eine Restitution 
der Briiche immer giinstiger und fiir eine Rekombination immer 
seltener wird. 
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c) Diploidbriiche 

Diploidbriiche konnten mit Sicherheit nur in 2 Phasen der post- 
mitotischen Entwicklung der Speicheldriisen-Chromosomen ausgelést 
werden. Das erste Mal treten diese Mutationen unmittelbar nach dem 
Aufhéren der Mitosen in den Speicheldriisenanlagen auf, in einem Stadium 
das im iibrigen durch Haploidbriiche charakterisiert ist. Eine 2. fir 
Diploidbriiche giinstige Phase beginnt unmittelbar nach dem Schliipfen 
der Larven und halt ungefahr 24 Std an. Die Diploidbriiche des frih- 
embryonalen Stadiums miissen sich von denen des friihlarvalen Stadiums 
durch die Zah] der isolokal gebrochenen Einheiten unterscheiden. 

Um zu priifen, ob die Paarung der Homologen eine Voraussetzung 
fiir das Entstehen eines Diploidbruches ist, wurden frisch geschliipfte 
Larven von Ch. th. thummi x Ch. th. piger-Bastarden bestrahlt. 


Tabelle 8. Anzahl und prozentuale Héufigkeit der von Totalbriichen betroffenen 
Chromosomen nach Bestrahlung der Larven von Ch. thummi und thummi x piger- 
Bastarden im Stadium L1 











Chromosomen —— 

‘ : er unter- 
Mutationsart suchten 

I II III Zellen 

ae 

Ee Diploidbriiche 21] 1,5% | 24] 1,7% |34| 2.4% 1391 

a+ 

wx 





Diploidbriiche in den gepaarten] 7 | 0,4% | 14] 0,8% | 8] 0,5% 
Abschnitten 
Diploidbriiche in den Paarungs- | 3] 0,2% | 3] 0,2% | 1) 0,1% 
liicken 
Nichtisolokale Diploidbriiche in} 4/0,2% | 5/0,3% | 5] 0,3% 
den Paarungsliicken 
Haploidbriiche in den Paarungs- | 23 | 1,4% | 12] 0,7% |18] 1,1% 
liicken 


thummi x piger 





























Zusammen | 37 | 2,2% |34] 2,0% |32 | 1,9% 1661 


Wie bereits eingehend erértert (KEYL und StRENzKE 1956, Kyu 1957), sind 
die Speicheldriisen-Chromosomen der thummi x piger-Bastarde in ihren mittleren 
Abschnitten nicht gepaart. In diesen Zonen unterscheiden sich die beiden Homo- 
logen durch den Grad der Heterochromatinisierung und durch Strukturdifferenzen 
an den Querscheiben. 

Das Versuchsergebnis (Tabelle 8) zeigt Diploidbriiche in den ge- 
paarten Chromosomenabschnitten; in den Paarungsliicken kommen 
isolokale und nichtisolokale Diploidbriiche, am haufigsten aber Ha- 
ploidbriiche vor, die bei dem reinen thummi-Larven vollig tehlen. Im 
Vergleich zu dem Versuch mit reinen thummi-Larven ist bei den Bastard- 
Chromosomen die Haufigkeit der isolokalen Diploidbriiche viel zu klein. 
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Da die Haploidbriiche auf die Paarungsliicke beschrankt sind, liegt es 
nahe, daB diese den Diploidbriichen gleichzustellende Mutationen sind, 
die auf Grund des Fehlens der Homologenpaarung nur eines der beiden 
Chromosomen treffen konnten. Ob die nichtisolokalen Diploidbriiche 
in der Paarungsliicke bei einem zutialligen Zusammenliegen nicht- 
homologer Abschnitte ausgelést werden kénnen oder ob sie auf zwei 
voneinander unabhangigen Auslésungsvorgangen beruhen, ist nicht zu 
entscheiden. 


4. Lokalisierung der Bruchstellen 
a) Bruchverteilung nach Bestrahlung von Embryonen 

Nach der Bestrahlung der Embryonen in den Entwicklungsstadien 
E1—E4 wurden an den Speicheldriisen-Chromosomen insgesamt 
2419 Briiche registriert, deren Lokalisation auf Grund der Chromo- 
somenkarten von Chironomus thummi thummi (Keryu 1957) vorgenom- 
men wurdel, 

Bei Annahme einer gleichmaBigen Verteilung aller Bruchereignisse 
liber die gesamte Lange der 3 beriicksichtigten Chromosomen? miissen 
jedem Chromosom soviel Briiche zufallen, wie es seinem Anteil an 
der Chromosomen-Gesamtlainge entspricht. Die Langenunterschiede 
der Speicheldriisen-Chromosomen sind durch die Karten festgelegt. Die 
Angaben auf Tabelle 9 zeigen, daB zwar fiir jeden einzelnen Versuch trotz 
der Abweichungen der Beobachtungswerte von den Erwartungswerten 
eine statistische Sicherung dieser Annahme vorliegt, bei der Zusammen- 
ziehung der Beobachtungswerte der 4 Versuche (Tabelle 9 unterste Zeile) 
ist die erwartete Bruchverteilung aber nicht nachweisbar. Hieraus ist 
zu schlieBen, da entweder die Langenproportionen der Speicheldriisen- 
Chromosomen wahrend der Embryonalentwicklung anders sind als im 
Vorpuppenstadium oder daB die Briiche in den einzelnen Chromosomen 
ungleichmaBig erfolgen. 

Eine Beurteilung der Bruchhaufigkeit in den einzelnen Chromosomen- 
Abschnitten ist ohne die Beriicksichtigung der Lingenunterschiede der 
Abschnitte nicht méglich. Fir die graphische Darstellung der Hiaufig- 
keitsverteilung der Briiche entlang der Chromosomen wurden deshalb 
die Beobachtungswerte der Versuche E2, E3 und E4 durch die Ab- 
schnittslangen dividiert (Abb. 15a, 16a, 17a); bei der Zusammenfassung 
aller Beobachtungswerte fiir jeden Abschnitt wurden die Abschnitts- 
langen auf der Abszisse proportionsrichtig autgetragen (Abb. 15b, 16b, 
17b). Versuch E1 wurde nicht beriicksichtigt, weil sich die Chromosomen 








1 Aus technischen Griinden wurden die Abschnitte d2 und d3 im I. Chromo- 
som zu d2 zusammengefaBt. 

2 Briiche am kleinen IV. Chromosom wurden nicht registriert, da Partialbriiche, 
die in den Balbianiringen und dem Nukleolus liegen, iibersehen werden miissen. 
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Tabelle 9. Verteilung der Briiche auf die Chromosomen I, II und III 












































Chromosom 
I II III Gesamt 
Anteil an der 39,2 % 33,8 % 27,0 % 100,0% 
Gesamtlange 
El | beobachtet | 41 45 44 130 x? = 4,23 
*  erwartet 51,0 43,9 35,1 130,0 1 QM ial 
E2 beobachtet | 371 363 283 1017 ¥v* = 3,25 
erwartet 398,7 343,7 274,6 1017,0 P=02 
E3 beobachtet | 273 278 237 788 xf? = 7,43 
erwartet 308,9 266,3 212,8 788,0 P=(0;02 
E4 | beobachtet | 182 | 155 147 484 72 = 2,80 
erwartet 189,7 163,5 130,7 484,0 052 
Gesamt | beobachtet | 867 841 711 2419 z* = 12,70 
erwartet 948,3 817,6 653,1 2419,0 P = 0,0027 





in diesem Bestrahlungsalter durch ihre Teilungsfahigkeit von den spi- 
teren Stadien wesentlich unterscheiden. 

In allen 3 Chromosomen sind diejenigen Abschnitte am haufigsten 
von Briichen betroffen, die auf Grund ihrer Struktur als heterochroma- 
tinisiert angesehen werden (BAvER 1935, Kyi 1957). In diesen Ab- 
schnitten, Id2, I1c3 und IIIb2, ttberwiegt die Zahl der Einzelbriiche’ 
die der rekombinierten Briiche, waihrend in den euchromatischen Ab- 
schnitten dies gerade umgekehrt ist (Abb. 15b, 16b, 17b). 

Fiir die statistische Uberpriifung der Bruchverteilung wurden Erwar- 
tungswerte fiir jeden Abschnitt, bei AusschluB der heterochromatischen 
Abschnitte, einzeln berechnet. Da es zweifelhaft ist, ob nicht bei der 
Herstellung der Chromosomen-Karten unberechtigte Dehnungen einzel- 
- ner Abschnitte vorgekommen sind, wurden auch Erwartungswerte auf 
Grund der Scheibenzahlen bestimmt. Die Ergebnisse des y?-Tests in 
Tabelle 10 zeigen, daB gleichgiiltig ob Abschnittslingen oder Abschnitts- 


Tabelle 10. y?-T'est der Bruchverieilung in den euchromatischen Abschnitten der 
Speicheldriisen-Chromosomen I, II und III 
Die Angaben basieren auf Erwartungswerten, die auf Grund der Abschnitts- 
langen und der Scheibenzahlen pro Abschnitt berechnet wurden 


























Ghromo- Abschnittslainge Scheibenzahl Freiheits- 
som x? Pp x P grade 
I 87,03 10°? 98,03 10-° 22 
II 102,93 I i 150,48 <I07 23 
III 33,71 0,0027 34,67 <0,0027 14 


scheibenzahlen der Hypothese zugrunde gelegt werden, keine homogene 
Verteilung der Briiche in den euchromatischen Abschnitten vorliegt. 
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Die Abb. 15a, 16a, 17a geben jeweils fiir das betreffende Chromosom 
den Verlauf der Quotienten Bruchanzahl/Abschnittslinge fiir alle 
Abschnitte an. Die 3 iibereinanderliegenden Kurven gehéren zu den 
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Abb.15 a-c. Hiaufigkeitsverteilung der Briiche im I. Chromosom nach Bestrahlung der Stadien 

E 2—E 4. a Hohe der Quotienten Bruchzahl/Abschnittslinge in den einzelnen Abschnitten 

bei den Versuchen E2, E 3, E 4. b Verteilung der Einzelbriiche und rekombinierten Briiche 

auf die einzelnen Abschnitte. c Verteilung der Bruchkoeffizienten bei Beriicksichtigung von 
Abschnittslinge und Scheibenzahl pro Abschnitt 


Versuchen E2, E3 und E4, ihre Staffelung ist im wesentlichen durch die 
unterschiedliche Zahl der fiir jeden Versuch zur Verfiigung stehenden 
Beobachtungen begriindet. Bei Chromosom I (Abb. 15a) sind nur in 
den Abschnitten al—b2 gleichartige Schwankungen im Verlauf der 
3 Bruchverteilungskurven zu erkennen; eine sehr auffallige Steigerung 
der Bruchfrequenz liegt in bl (Abb. 15b). Ahnliche Stellen sind im 
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II. Chromosom in den Abschnitten a3 und b4 (Abb. 16a und b); die 
auffallende GréBe der Bruchhaufigkeit in b1 und d2 zeichnet sich nicht 
bei jedem der 3 Versuche ab. Im III. Chromosom liegt im gesamten 
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Abb. 16a—c. Hiufigkeitsverteilung der Briiche im II. Chromosom nach Bestrahlung der Sta- 
dien E2—E4. a Hohe der Quotienten Bruchzahl/Abschnittsliinge in den einzelnen Ab- 
schnitten bei den Versuchen E 2, E 3, E4. b Verteilung der Einzelbriiche und rekombinierten 
Briiche auf die einzelnen Abschnitte. c Verteilung der Bruchkoeffizienten bei Beriicksichti- 
gung von Abschnittslinge und Scheibenzahl pro Abschnitt 


rechten Arm bis zu Abschnitt b3 des linken Arms bei allen 3 Versuchen 
ein gleichférmiger Verlauf der Verteilungskurven vor (Abb. 17a). 
Relativ hohe Bruchfrequenzen sind in den Abschnitten al, b2, ¢3 
(Abb. 17b). 

Die ungleichmaBige Verteilung der Briiche wird besonders deutlich 
in dengraphischen Darstellungen, welche die Héhe der Bruchkoeffizienten 
angeben (Abb. 15c, 16c, 17c). Die Berechnung der Bruchkoeffizienten 
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wurde, wie bei KaurMann (1946), durch Division der Beobachtungs- 
werte durch die Erwartungswerte durchgefiihrt; dabei wurden sowohl 
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Bruchfrequenzen stren- 
ger lokalisiert sind und 
deshalb bei Bezug auf 
die gesamte Abschnitts- 
lange weniger stark ins 
Gewicht fallen. 


Abb. 17a—c. Hiaufigkeitsverteilung der Briiche im ITI. 
Chromosom nach Bestrahlung der Stadien E 2—E 4. 
a Hoéhe der Quotient Bruchzahl/Abschnittslinge in 
den einzelnen Abschnitten bei den Versuchen E 2, E 3, 
E 4. b Verteilung der Einzelbriiche und rekombinierten 
Briiche auf die einzelnen Abschnitte. c Verteilung der 
Bruchkoeffizienten bei Beriicksichtigung von Abschnitts- 
lange und Scheibenzahl pro Abschnitt 





b) Héufigkeit der heterochromatischen Briiche 
nach Bestrahlung junger Larven 


Nach der Bestrahlung frisch geschliipfter Larven (Versuch L1) sind 
die Querschnitte der Partialbriiche in den euchromatischen Chromo- 
somen-Abschnitten bereits so klein, daB eine quantitative Analyse der 
Bruchverteilung wegen der erheblichen Fehlerméglichkeiten nicht zweck- 
maBig erschien. Dagegen sind die Briiche in den heterochromatischen 
Abschnitten — es handelt sich dabei in der tiberwiegenden Zahl um 
Einzelbriiche — auch noch nach Bestrahlung 48 Std alter Larven gut 
zu erkennen. Die Héhe der Bruchfrequenzen im Bereich der Entwick- 
lungsstadien E2—L3 geht aus den Kurven in der Abb. 18 hervor. 
Deutlich zeichnet sich ab, da8 bereits in den Embryonalstadien Chromo- 
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somen I mit Heterochromatinbriichen ungefahr doppelt so haufig vor- 


kommen wie II. und III. Chromosomen mit Heterochromatinbriichen. 
Diese Differenz bleibt auch bei den untersuchten Larvenstadien gleich. 
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Abb. 18. Haufigkeitsprozente der Chromosomen mit Briichen in den heterochromatischen 
Abschnitten bei den Versuchen E 2—L 3 


Noch bemerkenswerter ist die rasche Zunahme der Bruchhaufigkeiten, 
die unmittelbar nach dem Ausschlipfen der Larven beginnt und 48 Std 
spater (66 Std nach E2) das 5fache der Ausgangswerte erreicht. - 


c) Bruchabstinde bei Deletionen mit offenem Fragment 
und offenen Inversionen 

Nach Tabelle 6 sind die Deletionen mit offenem Fragment und die 
offenen Inversionen die weitaus haufigsten intrachromosomalen 2-Bruch- 
Rekombinationen. Diese beiden Mutationstypen sind deshalb als einzige 
fiir eine Auswertung der Bruchabstandshaufigkeiten geeignet. Bei 
der Berechnung der Abstandsstrecke zwischen 2 rekombinierten Briichen 
im gleichen Chromosom wurde die Zahi der dazwischen liegenden 
Abschnitte als MaB gewahlt. Eine besondere Korrektur, die auf die 
Verschiedenheit der Abschnittslangen Riicksicht nimmt, ist nicht not- 
wendig, da sich diese Unterschiede kompensieren miissen, wenn geniigend 
Messungen iiber alle Abschnitte vorliegen. Die Kurven der Abb. 19 
zeigen, daB die Hiufigkeitsverteilung der Bruchabstinde fiir beide 
Rekombinationstypen verschieden ist. Die Deletionen mit offenem Frag- 
ment bevorzugen eindeutig den Bruchabstand 1 (Abb. 19a), die offenen 
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Inversionen dagegen die Distanz 2—4. Die aus den beobachteten Haufig- 
keitszahlen errechneten Poisson-Kurven entsprechen besonders bei den 
Deletionen ausreichend gut dem Verlauf der Beobachtungswerte. 
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Abb. 19. Héaufigkeitsverteilung der Bruchabstinde bei Deletionen mit offenem Fragment 
- und bei offenen Inversionen ........ . Verlauf der theoretischen Poisson-Kurven: 
— — — Deletion mit offenem Fragment, — -— - — offene Inversionen 





Hieraus geht hervor, daB die GréBe des Bruchabstands einen EinfluB 
darauf haben mu, welcher der beiden Mutationstypen eintritt bzw. 
welche beiden der 4 zur Verfiigung stehenden Bruchenden miteinander 


fusionieren. 


D. Diskussion 
1. Bruchverteilung 

Die 2289 Briiche, die durch Bestrahlung embryonaler Speichel- 
driisen-Chromosomen im postmitotischen Stadium induziert wurden 
(Versuche E2, E3, E4), verteilen sich ungleichmaBig iiber die Abschnitte 
der Speicheldriisen-Chromosomen I, II und JII. Die héchsten Bruch- 
frequenzen liegen in den Abschnitten Id 2, IIc3 und IIIb2, die auBerlich 
durch Aufblihungen verschiedenen Grades und durch verschwommene 
Scheibenstrukturen gekennzeichnet sind. An diesen Steilen, die im 
iibrigen eine Eigentiimlichkeit der Speicheldriisen-Chromosomen der 
Unterart Ch. th. thummi sind, wird von BauER (1935) der Spindelansatz 
vermutet. ; 

Durch zahlreiche Untersuchungen iiber die Bruchverteilung an den 
Speicheldriisen-Chromosomen von Drosophila melanogaster (Kavr- 
MANN und Dremerec 1937; Bauer, DEMEREC und KAUFMANN 19388; 
Baver i939; ProkoryEva-BELGovskaya und Kuvostova 1939; 
KavuFMANN 1939, 1946) ist bekannt, daB die unmittelbar den 
Kinetochoren benachbarten heterochromatischen Abschnitte Bruch- 
frequenzen aufweisen, die erheblich hdher liegen, als nach der 
32 
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Lange dieser Abschnitte zu erwarten ist. Hieraus kénnte geschlossen 
werden, da die Aufblihungen in den Speicheldriisen-Chromosomen 
von Ch. thummi dem proximalen Heterochromatin von Drosophila 
homologe Bildungen sind, die nur auf Grund quantitativer Unter- 
schiede in der Heterochromatinisierung abweichende Struktureigen- 
schaften besitzen. Diese Folgerung ist jedoch durch die vorliegenden 
Untersuchungen im einzelnen nicht streng begriindet. Die Kenntnisse 
iiber die Bruchverteilung an den Speicheldriisen-Chromosomen. von 
Drosophila basieren simtlich auf Spermienbestrahlungen, im Gegensatz 
zu dem vorliegenden Fall, in dem eine Bruchauslésung unmittelbar an 
den postmitotischen Speicheldriisen-Chromosomen erfolgt ist. 

Bei Chironomus thummi besteht die iiberwiegende Zahl der Briiche 
in den heterochromatischen Abschnitten aus Einzelbruch-Ereignissen ; 
die Zahl der an Rekombinationen beteiligten Briiche liegt dagegen nicht 
hodher als in den euchromatischen Abschnitten. Bei einer Gameten- 
bestrahlung, bei der nur Rekombinationen Aussicht haben zu tiberleben, 
wirde eine allein auf Vermehrung der Einzelbriiche beruhende Erhéhung 
der Bruchfrequenz nicht bemerkt werden kénnen. BavER (1939) hat 
gefunden, daB die Zahl der im Heterochromatin von Drosophila liegenden 
Briiche dem Langenanteil der heterochromatischen Abschnitte in den 
Mitosechromosomen entspricht. Ob fiir die Verhialtnisse bei Chironomus 
thummi gleiche Beziehungen gelten, erscheint jedoch fraglich. Bei der 
sehr geringen GréBe der mitotischen Chromosomen ist eine Bestimmung 
des heterochromatischen Anteils nicht durchfiihrbar. 

Nach der Hypothese StapiERs (1932) sind Bruch und Wieder- 
vereinigung zwei getrennt voneinander verlaufende Vorginge. Die ent- 
standenen Bruchenden kénnen. den Umstiinden entsprechend rekombi- 
nieren, restituieren oder offenbleiben. Die Untersuchungen von Lzra 
und CaTCHESIDE (1942) und: Lza (1947) an mitotischen Chromosomen 
von Tradescantia haben gezeigt, daB die Moglichkeit einer Rekombi- 
nation an die unmittelbare Nachbarschaft der Bruchenden gebunden ist. 
Diese Voraussetzungen sind fiir alle gleich langen Abschnitte in gleicher 
Haufigkeit zu erwarten, wenn davon abgesehen wird, da bestimmte 
Bruchstellen sich schlechter rekombinieren als andere. Die Anzahl 
der offenen Bruchstellen kann deshalb allein durch die Restitution be- 
einfluBt werden. Beruht die weit tiber der Erwartung liegende Bruch- 
frequenz nur auf einer Zunahme der Einzelbriiche, wie in den hetero- 
chromatischen Abschnitten von Ch. thummi, so ist anzunehmen, daB 
die Fahigkeit zur Bruchrestitution an diesen Stellen geringer ist als in 
den euchromatischen Abschnitten. 

Auch innerhalb der euchromatischen Chromosomenregionen gibt 
es Abschnitte, in denen die Bruchfahigkeit auffallig hoch tiber der Er- 

wartung liegt. Es sind dies vorwiegend die Abschnitte Ib1, IIa3 und 
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IIb4. AuBerlich haben diese Stellen keine Eigenschaften, die auf An- 
wesenheit von Heterochromatin schlieBen lassen. Ib1 und IIa3 liegen 
an Einschniirungen der Speicheldriisen-Chromosomen, bei Abschnitt 
IIb4 treten oft Stérungen der Querscheibenstruktur auf. Es ist jedoch 
unklar, ob diese Merkmale in Zusammenhang mit der hohen Bruch- 
frequenz stehen. Im Gegensatz zu den heterochromatischen Abschnitten 
iiberwiegt an diesen Stellen stets der Anteil der rekombinierten Briiche. 
Kine geringere Fahigkeit zum ,,Verheilen“ der Briiche scheint deshalb 
hier nicht vorzuliegen; es ist eher zu vermuten, daB diese Abschnitte 
wahrend der Embryonalentwicklung einen gréBeren Anteil der Chromo- 
somenlinge umfassen als an reifen Speicheldriisen-Chromosomen. 

KaurmMann (1939, 1946) und Proxkoryrva-BELGOvsKAYA und 
Kuvostova (1939) haben gefunden, daB einige eng begrenzte Abschnitte 
des X-Chromosoms von Drosophila melanogaster ungewohnlich hohe 
Bruchfrequenzen aufweisen. Die Verfasser haben daraus geschlossen, 
daB an diesen Stellen Heterochromatin sitzt. Diese Vermutung findet 
eine Stiitze in der Tatsache, daB haufig eine Verklebung (ektopische) 
dieser Stellen untereinander und mit dem proximalen Heterochromatin 
stattfindet (Stizynskri 1945, KAUFMANN u. Mitarb. 1948). Derartige 
Kigenschaften sind von den Abschnitten I bl, Il a3, II b4 von Ch. 
thummi nicht bekannt, und es liegt vorliufig kein AnlaB vor, fiir diese 
Stellen die Anwesenheit von ,,interkalarem“‘ Heterochromatin anzu- 
nehmen. 

Der rasche Anstieg der Bruchfrequenzen in den heterochromatischen 
Abschnitten wahrend der ersten 48 Std der Larvalentwicklung gibt viel- 
leicht Hinweise auf Veriinderungen an den Speicheldriisen-Chromosomen, 
die mit dem Beginn der Speicheldriisenfunktion zusammenhangen. 
Da jedoch iiber die Bruchhaufigkeit in den euchromatischen Abschnitten 
wahrend dieser Entwicklungsphase keine Angaben vorliegen, ist es 
ungewiB, ob der Anstieg der Bruchfrequenzen nur auf die heterochro- 
matischen Abschnitte beschrankt ist. Das Dickenwachstum im Rahmen 
der Polytanisierung der Chromosomen kénnte zu einer Erhéhung der 
Bruchhaufigkeit beitragen; OstERGREN, Morris und Waxonia (1958) 
haben festgestellt, daB bei Wurzelspitzenbestrahlung zweier H yacinthus- 
Arten, die sich durch die GréBe der mitotischen Chromosomen unter- 
scheiden, die Art mit den gr6Beren Chromosomen stirker betroffen wird 
als die mit den kleineren Chromosomen. Sollte die Erhéhung der Bruch- 
frequenzen dagegen auf die heterochromatischen Abschnitte oder einige 
euchromatische Abschnitte beschrinkt sein, so kénnten auch morpho- 
logische Veranderungen einzelner Stellen als Ausdruck bestimmter 
Aktivitaétsphasen (puffs) verantwortlich sein, wie sie an reifen Speichel- 
driisen-Chromosomen beobachtet worden sind (BEERMANN 1952a, 
1952b; MecHELKE 1953; BreuER und Pavan (1954). 
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Stizynsk1 (1950) hat 192 Briiche, die er bei der Embryonalbestrahlung von 
Drosophila melanogaster lokalisiert hat, mit den von Bauer, DEMEREC und 
KAUFMANN (1938) an Spermien induzierten Bruchfrequenzen verglichen. Ab- 
weichungen sind besonders im proximalen Heterochromatin vorhanden. Diese 
Unterschiede sind jedoch bei der geringen Zahl der von SLizyNsKI gemachten 
Beobachtungen nicht signifikant. 


2. Bruchabstand und Chromosomenstruktur 

Bei der Auswertung der Bruchabstandshaufigkeiten der 2-Bruch- 
Rekombinationstypen hat es sich gezeigt, daB die Deletionen mit offenem 
Fragment tiberwiegend den Bruchabstand 1 (= eine durchschnittliche 
Abschnittslinge) bevorzugen, wahrend die offenen Inversionen am hiu- 
figsten in den Bruchabstiinden 2—4 eintreten. 

KavuFMANN (1946) hat gefunden, da8 réntgeninduzierte Inversionen 
im X-Chromosom von Drosophila in 3 verschiedenen Bruchabstanden 
bevorzugt vorkommen. Er nimmt deshalb an, daB das X-Chromosom 
zur Zeit der Rekombination eine den Bruchabstinden entsprechend 
dimensionierte Spiralstruktur besitzt. Auch im vorliegenden Fall ist 
die Chromosomenstruktur zweifellos der Grund dafiir, daB jede der 
beiden genannten Rekombinations-Typen bei einem bestimmten Bruch- 
abstand besonders leicht eintritt. 

Uber die Struktur embryonaler Speicheldriisen-Chromosomen von Chirono- 
miden ist nichts bekannt. BEERMANN (1952a) bildet den Speicheldriisenkern einer 
frisch geschliipften Larve von Chironomus tentans ab, in dem die Chromosomen 
in Form von lockeren Spiralen und Knaueln angeordnet sind. 

Da embryonalen Speicheldriisen-Chromosomen von Sciara sind nach Buck 
(1937) aus den beiden parallelgepaarten Homologen zusammengesetzte Elemente: 
unmittelbar vor dem Schliipfen, nach Auftreten des Chromatidenspaltes, tritt die 
Spiralisierung ein, der spiter eine Knauelung folgt. Bei Drosophila liegen nach 
Frotowa (1938) ahnliche Verhaltnisse vor. 

Die embryonalen Speicheldriisen-Chromosomen von Ch. thummi sind 
mit groBer Wahrscheinlichkeit vom Entwicklungsstadium E2 ab aus 
4 Chromatiden aufgebaut; dies geht aus dem Auftreten von Partial- 
briichen entsprechenden Querschnitts hervor. Die geringe Zah]l der 
Translokationen und der hohe Prozentsatz intrachromosomaler Re- 
kombinationen lat schlieBen, daB in diesem und den folgenden Em- 
bryonalstadien die Moglichkeiten des Eigenkontaktes bei den Chromo- 
somen sehr viel zahlreicher sind als die Méglichkeiten des Kontaktes 
zwischen verschiedenen Chromosomen}. 


1Das zahlenmaBige Uberwiegen intrachromosomaler Strukturverinderungen 
gegeniiber Translokationen ist eine Eigentiimlichkeit, die auch bei bestrahlter 
Mitosechromosomen von 7'radescantia beobachtet wird (LEA 1947). Da8 nach der 
Bestrahlung der Eikerne von Sciara (BozEMAN 1943) und Drosophila (H. B. Guass 
1940, B. Guass 1954) nur sehr selten Translokationen beobachtet werden, hangt 
offenbar damit zusammen, daf als réntgensensible Phase allein die meiotische 
Metaphase I in Frage kommt und in der Prophase keine Mutationen ausgelést 
werden kénnen (BozeMAN und Metz 1949). 
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Diese Verhaltnisse berechtigen zu der Annahme, daB in den bestrahl- 
ten Embryonalstadien die Chromosomen Spiral- und Knauelstrukturen 
aufweisen, denn diese Anordnungsweise bietet die meisten Gelegenheiten 
zur Selbstberiihrung auf kurze Abstiande. 

Uberlegungen iiber das Zustandekommen der beiden Rekombinations- 
typen in Abhangigkeit zu bestimmten Bruchabstinden sind nicht 
durchfiihrbar ohne die Annahme einer relativ einheitlichen Verhaltens- 
weise der Bruchenden. Uber das Verhalten der Bruchenden sind Modell- 
vorstellungen mdglich, die mit den Eigenschaften rechnen, die das 
Speicheldriisen-Chromosom als aus 4 Elementen (Chromatiden) zusam- 
mengedrehtes Kabel besitzen mu8. Soll ein Bruch einer Rekombination 


a b 
Abb. 20a u. b. Modelle zur Veranschaulichung des Entstehens von Deletionen mit offenem 
Fragment. Zwischen 2 Briichen in unmittelbar benachbarten Spiralwindungen (a) oder 
innerhalb eines Kniiuels (b) ist die Vereinigung der distalen Bruchenden am leichtesten 
(Bedingungen fiir kurzen Bruchabstand) 


zugiinglich sein, dann miissen sich die beiden Enden eines Bruchs von- 
einander entfernen; andernfalls ist die Restitution wahrscheinlicher als 
eine Rekombination. Da die Chromatiden umeinander gewunden sind, 
ist eine bestimmte Bewegungsrichtung fiir die Bruchenden vorgeschrie- 
ben; Spannungen in der Chromosomenspirale miissen dieses Auseinander- 
weichen begiinstigen. In einer Spirale ist die Strecke einer Umwindung 
der kirzeste Abstand, der zu einer Rekombination zweier Briiche zur 
Verfiigung steht. Bei dem angenommenen Verhalten der Bruchenden 
ist dann die Vereinigung der distalen Bruchenden am leichtesten, weil 
diese als einzige gegeneinander gerichtet sind, wie aus Abb. 20a hervor- 
geht. Das gleiche gilt bei dem Kniiuel Abb. 20b?. Nach diesen Vor- 
stellungen kénnen Deletionen mit offenem Fragment besonders leicht 
zwischen benachbarten Spiralwindungen und zwischen den in einer 
Ebene liegenden Windungen eines Kniuels eintreten. 


1 Ks ist der Einwand méglich, daB die Bruchenden mit genauso groBer Wabhr- 
scheinlichkeit auch nach anderen Richtungen zeigen kénnten als tangential iiber 
die Peripherie der Spirale hinaus, wodurch andere Rekombinationen ebenso leicht 
entstehen kénnten. Dazu ist zu sagen, daB in einer Spirale, die aus mehreren um- 
einandergewundenen Elementen aufgebaut ist, die Bruchenden eines Elements 
unter dem Einflu8 der Kriimmungsspannungen stets tangential abstehen. Dies 
1aiBt sich durch einfache Modetle leicht rekonstruieren. 
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Fir das Entstehen offener Inversionen sind die gleichen Voraus- 
setzungen weniger giinstig. Bei Annahme des gleichen Verhaltens der 
Bruchenden muB8 dieser Mutationstyp dagegen leichter an Stellen zu- 
stande kommen, an denen sich Teile des Chromosoms in gegenlaufiger 
Richtung nahern oder iiberkreuzen. Bei einer Spirale ist eine derartige 
Voraussetzung im allgemeinen erst itiber einen Bruchabstand von 
mehreren Windungen médglich. Abb. 21 zeigt einen entsprechenden 
Modellfall. Da die Haufigkeit der offenen Inversionen nur wenig unter 

der der Deletionen mit offenem 
Fragment liegt, miissen die beiden 
giinstigsten Strukturzustinde am 
Chromosom annahernd in gleicher 
Haufigkeit auftreten. Dies besagt, 
daB die embryonalen Speicheldriisen- 
Chromosomen in Form von Spiralen 
und Knéueln, die aber nur wenige 
Windungen umfassen,  vorliegen 
miissen. 


3. Bruchquersehnitt 
und Chromosomenstruktur 

GryER-Duszynska (1955) hat 

nach Bestrahlung 46—74 Std alter 

Drosophila-Larven fast ausschlieBlich 

Haploid- und Diploidbriiche gefun- 

den. Da zum mindesten die aus 

Haploidbriichen bestehenden Rekom- 

Abb. 21. Modell zur Veranschauli- binationen den von Heterozy, goten 

chung des Entstehens von offenen bekannten Strukturveriinderungen 

ce ate dee eee ahnlich sind, wurde von GryER-Dvus- 

ende ist bei schlingenartiger Anord- ZyYNSKA geachlossen, daB sich die 
nung des Chromosoms am leichtesten . es 

(Bedingung fiir weiten Bruchabstand; Speicheldriisen-Chromosomen zur 

meinem gpuatierten Flement fet ine Zeit der Bestrahlung noch in mito- 

mehrerer Windungen zu erwarten) tischem Stadium befunden haben 

miuBten und da deshalb auch 

Stizynski in den Embryonen nur mitotische Speicheldriisen-Chromo- 

somen bestrahlt haben kénne. Diese Vermutung hat GryER-DuszyNsKA 

jedoch an ihrem Material, einem selbst angelegten, genetisch nicht 

definierten Wildstamm im einzelnen nicht tiberpriift. Als Beweisstiitze 

werden vielmehr die embryologischen Angaben von SONNENBLICK (1950) 

und Povutson (1950) angefiihrt und derart gedeutet, da in der von 

SiizyNnskr. gewahlten Bestrahlungszeit die Teilungen in den Speichel- 

driisenanlagen noch keineswegs abgeschlossen sein kénnten. Nach 
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SONNENBLICK und Povutson differenzieren sich die Speicheldriisen von 
Drosophila zwischen der 7. und 8. Std der Embryonalentwicklung aus 
dem Ektoderm heraus. Von diesem Zeitpunkt an kénnen in diesen 
Organen keine Mitosen mehr nachgewiesen werden. Wenn die Zeit- 
angaben von SLizyNsKI zutreffen, dann hiatten sich unter seinem 
Beobachtungsmaterial auch Mutationen finden miissen, die auf Mitosen 
nach der Bestrahlung hinweisen. Andererseits ist es nicht ausgeschlossen, 
daB die zur Zeit der Bestrahlung jiingsten Embryonen wegen ihrer 
hohen Strahlenempfindlichkeit eliminiert wurden und deshalb nicht in 
dem Beobachtungsmaterial erscheinen konnten. 

Die vorliegenden Untersuchungsergebnisse haben gezeigt, daB bei 
Chironomus thummi Teilungen in den Speicheldriisen von 42 Std alten 
Embryonen — zu dieser Zeit sind ?/, der Embryonalentwicklung vor- 
iiber — nicht mehr vorkommen. 


Die Bestrahlung mitotischer Speicheldriisen-Chromosomen von 
Chironomus thummi hat ausschlieBlich Haploidbriiche zur Folge. An 
Schwesterzellen, die durch ihr gleiches Mutationsbild oder durch in- 
aiquale Verteilung von Fragmenten als Abkémmlinge einer bestrahlten 
Zelle erkannt werden konnten, wurde nachgewiesen, daB an den mitoti- 
schen Speicheldriisen-Chromosomen nur Chromosomenbriiche und Chro- 
matidenbriiche ausgelést werden kénnen, aber keine Subchromatiden- 
briiche. Eine Méglichkeit, Zusammenhiinge zwischen den verschiedenen 
beobachteten Bruchtypen und ihrem Entstehen in bestimmten Mitose- 
phasen finden zu kénnen, bestehen im vorliegenden Fall nicht. Allein 
diejenigen Mutationen, die mit Diploidbriichen kombiniert auftreten, 
lassen sich als unmittelbar nach der letzten Teilung ausgeldst datieren. 
In diesem Stadium treten gemeinsam mit Diploidbriichen nur Haploid- 
briiche auf, die unter diesen Voraussetzungen als Chromosomenbriiche 
zu deuten sind. Chromatidenbriiche kommen in diesem Stadium 
nicht vor. 

Diese Eigenschaft ist durchaus charakteristisch fir mitotische 
Interphasechromosomen (MATHER und Stone 1933, Rivey 1936, 
MatHER 1937, Sax und Maruer 1939). Sax (1941) konnte bei T'rade- 
scantia-Mikrosporen und Caruson (1941) bei Heuschrecken-Neuro- 
blasten nachweisen, daB im Verlauf der Interphase die Zahl der Chromo- 
somenbriiche abnimmt und die der Chromatidenbriiche zunimmt, je 
niher die Bestrahlungszeit vor der nachsten Teilung liegt. Diese Er- 
scheinung ist allerdings nicht als giiltiger Beweis dafiir aufzufassen, daB 
zu irgendeiner Zeit der Interphase die Chromosomen aus nur einer 
Chromatide aufgebaut sind, denn isolokale Doppelchromatidenbriiche, 
und einfache Chromatidenbriiche kénnen prinzipiell durch das gleiche 
physikalische Ereignis ausgelést werden (LEA und CaTCHESIDE 1942). 
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In einigen Fallen haben Roéntgenbestrahlungen pflanzlicher Chromo- 
somen gezeigt, daB auch Chromatiden-Untereinheiten von mitotischen 
Chromosomen unabhingig mutieren kénnen (NEBEL 1936, Swanson 
1943, La Cour und RuTIsHAUSER 1954), wenn auch diese Befunde nicht 
ohne Widerspruch geblieben sind (OsTERGREN und Waxonic 1954). 
Besonders aufschluBreich sind die Ergebnisse von Sax und Kine (1955), 
nach denen die Chromosomen in den Mikrosporen von T'radescantia auf 
die Bestrahlung der Interphase mit Chromosomenbriichen, der Pro- 
phase mit Chromatidenbriichen und der Prometaphase und Metaphase 
mit Halbchromatidenbriichen reagieren. Bemerkenswert ist dabei, daB 
die Selbstindigkeit der Halbchromatiden, die bei der nachsten Teilung 
als Chromatiden fungieren, wihrend der Interphase zu dieser Teilung 
verlorengeht und erst in der Prophase erkennbar wird. 

Bei Beriicksichtigung dieser Tatsachen ist anzunehmen, daB die 
Chromosomenbriiche an den Speicheldriisen-Chromosomen, die kurz 
nach der letzten Teilung induziert worden sind, dem normalen Inter- 
phaseverhalten entsprechen. . Nach Bestrahlung des 30 Std spater 
liegenden Stadiums E2 ist dagegen der Aufbau jedes der Homologen aus 
2Chromatiden durch Partialbriiche entsprechenden Querschnitts in 
allen Kernen einheitlich nachweisbar. Da dieser Zustand dem mitoti- 
schen Prophaseverhalten der Chromosomen entsprechen diirfte, ist es 
nicht korrekt, zu diesem Zeitpunkt schon von einer Polytanie zu sprechen. 

Nachdem festgestellt werden konnte, daB an mitotischen Speichel- 
driisen-Chromosomen keine Subchromatidenbriiche nachweisbar sind, 
liegt kein Grund vor zu der Annahme, daf in den folgenden Entwick- 
lungsphasen dieses Prinzip durchbrochen werden sollte. Fir diese 
Ansicht spricht die Gleichférmigkeit bei der Abnahme der Bruchquer- 
schnitte in den euchromatischen Abschnitten, die bis zum Stadium der 
frisch geschlipften Larve (L1) als beurteilbar gelten darf. Obwohl die 
quantitative Beurteilung des Bruchquerschnittsanteils ein Problem ist, 
daB nicht vollig befriedigend gelést werden konnte, muB doch ange- 
nommen werden, da die Querschnittsanteile der Partialbriiche in 
Zweierpotenzen abnehmen. Die auf das 4-Chromatiden-Stadium 
folgenden kleineren Briiche miissen deshalb 1/,, 1/,, usw. des Gesamt- 
querschnitts betragen!. Diese Erscheinung ist am einfachsten durch 
eine schrittweise Vermehrung der Grundelemente zu verstehen, die zu 
einer staéndig wachsenden Zahl von Chromatiden fiihrt, die dann ihren 

1 Gegen diese Vorstellungen ist ein Einwand méglich. Im Rahmen des Liangen- 
wachstums der Speicheldriisen-Chromosomen miissen die Chromatiden bei all- 
miahlicher Aufgabe aller Spiralisierungsreserven immer diinner werden; dabei ist 
es nicht unmdglich, daB sie ihre unabhingige Bruchfahigkeit verlieren. Diese 


Bedenken sind méglicherweise fiir die fortgeschrittenen Entwicklungsstadien 
berechtigt; fiir die ersten 2—3 Teilungsschritte diirften sie jedoch keine Bedeutung 


besitzen. 
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Anteil an der Gesamtzahl durch den kontinuierlich kleiner werdenden 
Bruchquerschnitt anzeigen. Diese Deutung steht im Einklang mit der 
Polytiniehypothese. Da die Bauprinzipien der Speicheldriisen-Chromo- 
somen von Chironomus und Drosophila grundsatzlich iibereinstimmen, 
ist nicht daran zu zweifeln, da® die von Stizynsk1 gefundenen 
Partialbriiche auf den gleichen Ursachen beruhen wie im vorliegen- 
den Fall. 

Nach den Angaben von SiizynskI (1950) sind bei der Bestrahlung 
13 Std alter Embryonen von Drosophila die partiell mutierten Strange 
der Speicheldriisen-Chromosomen so diinn, daB ihre Abmessungen an 
der Auflésungsgrenze der mikroskopischen Optik liegen. Die von 
GrYER-DuszynsKAa (1955) fiir die Drosophila-Larven gewihlte Be- 
strahlungszeit liegt 68—100 Std spiiter. Nach diesem Zeitabstand 
diirften die Bruchquerschnitte der Partialmutationen derart klein ge- 
worden sein, da sie nicht mehr zu erkennen sind. Wenn von der An- 
nahme abgesehen wird, da sich das Untersuchungsmaterial der beiden 
Beobachter grundsatzlich voneinander unterscheidet, so kénnen die von 
GryER-Duszynska gefundenen Mutationen nur auf Briichen beruhen, 
die unabhangig von der Zahl der vorhandenen Lingselemente ein oder 
beide polytiéne Homologe total durchtrennt haben. 

Mutationen, deren Bruchquerschnitt groBer ist als fiir das betreffende 
Bestrahlungsalter charakteristisch, sind bei Chironomus thummi unter 
den Briichen in den heterochromatischen Abschnitten zu finden; in 
dieser Hinsicht am bemerkenswertesten sind jedoch die Diploidbriiche. 
Sie treten in 2 voneinander getrennten Entwicklungsphasen auf, zuerst 
unmittelbar nach der letzten Mitose und spater in den ersten 24 Std 
des Larvendaseins. Allein diese Tatsache deutet darauf hin, daB das 
totale Durchbrechen der Speicheldriisen-Chromosomen _bestimmte 
Zustiinde voraussetzt, die in den embryonalen und larvalen Speichel- 
driisen nicht jederzeit vorliegen, aber méglicherweise das erste Mal an 
das Aufhéren der Teilungen und das zweite Mal an den Beginn der 
Speicheldriisenfunktion gebunden sind. 

Uber die physikalischen Voraussetzungen, die zu der Auslésung 
eines Diploidbruchs fiihren, kénnen vorliufig noch keine Angaben 
gemacht werden, da noch nicht einmal iiber die Dosisabhangigkeit 
Daten vorliegen. Wenn auch bei der begrenzten Zah] der Beobachtungen 
keine bevorzugten Bruchstellen sicher festgestellt werden konnten, so 
dirfte doch anzunehmen sein, daB die speziellen Voraussetzungen fiir 
die Diploidbriiche nicht an jedem Locus vorhanden sind. Eine grund- 
satzliche Voraussetzung fiir das Zustandekommen eines Diploidbruchs 
ist jedenfalls die Homologenpaarung. Dies konnte durch Bestrahlung 
von Speicheldriisen-Chromosomen der Chironomus th. thummi x Ch. th. 
piger-Bastarde ermittelt werden. 
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Auch ohne Zuhilfenahme einer exakten Nachweismethode ist anzunehmen, daB 
fiir die Auslésung eines Diploidbruchs, der ja im Larvenstadium durch mindestens 
8 Chromatiden verlauft, keine Konzentration von mehreren ,,Treffern‘‘ auf den 
gleichen Locus in Frage kommt. Es ist vielmehr daran zu denken, daB das totale 
Durchbrechen des Speicheldriisen-Chromosoms durch Vorgange chemischer Natur 
innerhalb des betreffenden Locus herbeigefiihrt wird, die zwar von dem primaren 
Bruch durch 1 oder 2 Chromatiden in Gang gesetzt werden, jedoch unabhangig 
von der Starke des bruchauslésenden Ereignisses sind. Einfacher liegen die Ver- 
haltnisse bei den Diploidbriichen, die nach Abschlu8B der Mitosen auftreten. Da 
sich die Chromosomen in diesem Stadium so verhalten als bestinden sie nur aus 
einer Chromatide, kénnten bei der erforderlichen engen Homologenpaarung 
Voraussetzungen vorliegen, wie sie ahnlich fiir die isolokalen Doppelchromatid- 
briiche bei vorhandenem Chromatidenspalt angenommen werden. 


Zusammenfassung 

1. Von Chironomus thummi thummi wurden Embryonen 4 verschie- 
dener Stadien und Larven bis zum Alter von 150 Std réntgenbestrahlt ; 
die an den Speicheldriisen-Chromosomen entstandenen Strukturver- 
ainderungen werden beschrieben. 

2. An teilungsfihigen Chromosomen der Speicheldriisenanlagen 
kénnen nur Chromosomen- und Chromatidenbriiche aber keine Sub- 
chromatidenbriiche ausgelést werden. Unmittelbar nach der letzten 
Mitose entstehen nur Chromosomenbriiche. 

3. Bei Embryonen, die alter sind als 42 Std, werden nur Partial- 
briiche ausgelést, deren Querschnittsanteil am Gesamtquerschnitt der 
Chromosomen mit zunehmendem Bestrahlungsalter abnimmt. Bei 
150 Std alten Larven kénnen mit Ausnahme sehr kleiner Briiche in 
den heterochromatischen Abschnitten keine Mutationen mehr fest- 
gestellt werden. 

4. Die Abnahme der BruchquerschnittsgréBen und die weitgehende 
Einheitlichkeit der Bruchquerschnittsgr6Ben in demselben Bestrahlungs- 
alter wird mit der Vermehrung von Lingselementen einer bestimmten 
Kategorie begriindet, die nach AbschluB der Teilungen in den Speichel- 
driisen einsetzt. Als einzeln bruchfahige Elemente kommen nach den 
Befunden an mitotischen Chromosomen nur die Chromatiden in Frage. 

5. Die Briiche in den heterochromatischen Abschnitten haben inner- 
halb des gleichen Bestrahlungsalters keine einheitliche GroBe. 

6. Unmittelbar nach der letzten Mitose in den Speicheldriisen- 
anlagen und im Zeitraum von 24 Std nach dem Schliipfen der Larven 
kénnen Diploidbriiche ausgelést werden. Im Larvenstadium miissen 
beim Entstehen eines Diploidbruches mindestens 8 Chromatiden iso- 
lokal durchtrennt werden. 

7. Die 2289 bei der Bestrahlung der Embryonen registrierten Briiche 
sind ungleichmaBig auf die einzelnen Chromosomenabschnitte verteilt. 
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Sehr hohe Bruchfrequenzen liegen in den heterochromatischen Ab- 
schnitten. An diesen Stellen iberwiegt die Zahl der Einzelbriiche die der 
rekombinierten um das Doppelte. In den euchromatischen Regionen 
liegen hohe Bruchfrequenzen in den Abschnitten I b1, II a3 und II b4, 
An diesen Stellen iiberwiegt die Zahl der. rekombinierten Briiche die 
der Einzelbriiche. 

8. In den ersten 48 Std nach dem Schliipten der Larven steigt die 
Bruchfrequenz in den heterochromatischen Abschnitten um das Fiinf- 
fache der bei Embryonen beobachteten Werte an. 

9. Die beiden haufigsten 2-Bruch-Rekombinationstypen, Deletionen 
mit offenem Fragment und oftene Inversionen, zeigen eine unterschied- 
liche Verteilung der Bruchabstandshiufigkeiten. Aus dieser Beobach- 
tung lassen sich Schliisse auf die mégliche Struktur der embryonalen 
Speicheldriisen-Chromosomen ziehen. 
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En dépit de nombreux travaux qui démontrent d’une maniére bien 
claire la structure polyténique des chromosomes salivaires chez les 
Diptéres (BAUER 1936, D’ ANGELO 1946, SLizyNsk1 1950, BAUER et BEER- 
MANN 1952, BEERMANN 1952, MECHELKE 1953) on trouve encore des 
publications qui prétendent mettre en doute cette structure (KODANI 
1941, Hovanitz 1956). 

Indépendamment du probléme morphologique touchant la question 
de la polyténie, les chromosomes géants représentent un object de choix 
qui permet des observations concernant les changements que subissent 
les chromosomes en rapport, soit avec le processus de différenciation, soit 
avec la fonction accomplie par différent types de cellules (WHITE 1946, 
1948, BEERMANN 1952, MECHELKE 1953). 

Le but de ce travail est: 1) de fournir des données complémentaires 
en faveur de la structure polyténique des chromosomes salivaires, 2) de 
démontrer des changements de la structure des chromosomes salivaires 
dans différentes parties de la glande, 3) de démontrer la difference de 
comportement des chromosomes géants particuliers d’un seul noyau de 
la glande salivaire. 

Matériel et méthodes 

Les observations concernent deux espéces: Mikiola fagi Hart. et Rhabdophaga 
saliciperda Scurk. (Diptera, Cecidomyidae). Les préparations ont été traitées par 
la méthode habituelle de coloration avec l’orcéine acétique ou bien le carmin acé- 
tique. Pour certaines d’entre elles la méthode a été modifiée en ce sens que la 
pression appliquée sur la glande extraite de la larve était trés modérée afin d’éviter 
les déformations plus ou moins considérables de la structure des chromosomes. 

Les larves qui fournirent les glandes salivaires pour nos observations ne démon- 
traient aucun indice de métamorphose. La structure donc atypique des chromo- 
somes salivaires que nous présentons ci-dessous ne peut pas étre liée avec les pro- 
cessus qui accompagnent la métamorphose. 

Quoique les photographies qui servent 4 illustrer les phénoménes décrits dans 
ce travail sont basées exclusivement sur le matériel de Mikiola fagi, néanmoins 
tous ces phénoménes ont lieu de la méme maniére chez Rhabdophaga saliciperda. 


Observations 
La glande salivaire des larves des Cécidomyides qui furent l’objet de 
nos recherches est composée de deux parties bien distinctes: d’un réser- 
voir et de la glande propre. Cette structure de la glande est analogue 
avec celle qui a été déja décrite par WHITE (1948) pour plusieurs espéces 








Glande salivaire totale de Mikiola fagi. Circa x 30 





de Cécidomyides. La fig. 1 représente une vue totale d’une glande sali- 
vaire de Mikiola fagi. 








Figs. 2—5. Chromosomes 
salivaires de Mikiola fagi. 
Les photographies concer- 
nent principalement les 
chromosomes ¢en ruban >. 
Les bandes de ces chromo- 
somes, disposées en direc- 
tion longitudinale vis & vis 
de la longeur du «ruban», 
sont bien visibles. Puisque 
la longeur du «ruban » cor- 
respond & la largeur de 
ces chromosomes, ces ban- 
des sont disposées trans- 
versalement vis & vis de la 
longeur de ces derniers. 
Figs. 2—4 x 1100, 
fig. 5 x 2000? 


Les deux espéces qui nous servirent comme matériel d’observation 
ont dans les noyaux de leurs cellules somatiques 8 chromosomes chez les 
femelles. Par conséquent dans les noyaux des cellules de la glande sali- 
vaire il y a 4 chromosomes du type salivaire. Dans la partie de la glande 
1 Pour I’éxécution des photos Nr. 5, 10 et 14 prises 4 contraste de phase nous 
remercions cordialemént Monsieur le Professeur H. BavEr. 
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qui forme le réservoir ces quatre chromosomes se prétent bien a l’obser- 
vation. Deux de ces chromosomes ont une structure habituelle des 
chromosomes salivaires (figs. 6—8). Les deux autres cependant se pré- 
sentent comme deux corps effilés en forme de ruban (figs. 2—5). Par la 
partie médiane, tout le long des rubans que forment ces chromosomes, 
passe d’une extremité a l’autre une bande chromatique bien distincte. 


N 


Cette bande correspond d’une maniére parfaite 4 une bande hétéro- 
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Figs. 6—8. Chromosomes salivaires «normaux» de Mikiola fagi. Les figs. 7a et 7b repré- 
sentent les mémes chromosomes photographiés & deux différents niveaux. La fig. 8 repré- 
; sente un chromosome salivaires «normal» excessivement élargi. x 1100 


chromatique des chromosomes salivaires typiques qui est, comme on le 
sait bien, disposée transversalement vis 4 vis de la longueur de ces 
chromosomes (figs. 4,5). Puisque la bande des chromosomes «en ruban » 
_ he différe en rien des bandes hétérochromatiques transversales d’autres 
chromosomes salivaires, il faut bien admettre que sa position est égale- 
ment transversale. I] faut mentionner que dans ces chromosomes «en 
ruban» dans les préparations des glandes salivaires fixées et coupées on 
observe d’autres bandes euchromatiques qui longent d’un cété et de 
Vautre la bande hétérochromatique dont il a été question. On les 
observe du reste également dans certaines préparations obtenues par 
la méthode habituelle pour les chromosomes géants (fig. 3). Il s’en suit 
que la forme de ces chromosomes salivaires aberrants est plus large que 
longue. Leur longueur correspond 4 la largeur du «ruban » et leur largeur 
& la longueur de celui-ci. Ces chromosomes salivaires sont donc excessive- 
ment raccourcis et en méme temps démesurément élargis en comparaison 
avec tous les chromosomes décrits jusqu’a présent. 

Si les bandes transversales des chromosomes salivaires normaux 
donnent parfois 4 quelques auteurs la possibilité de les interpréter 





Structure atypique des chromosomes salivaires de Cécidomyides 487 


comme un aspect de spires des chromonémas relativement peu nombreux, 
la structure des chromosomes «en ruban» que nous venons de décrire, 
exclue complétement ce mode d’interprétation. On peut noter également 





Figs. 9 et 10. Stades de la désintégration transversale des chromosomes salivaires « normaux » 
de Mikiola fagi. A droite de la fig. 9 on voit également la désintégration longitudinale des 
chromosomes ¢en ruban». Fig. 9 x 1100, fig. 10 x 2000 
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Fig. 12. Noyau typique des 
cellules de la glande propre 
de Mikiola fagi. La structure 
granulaire dérive de la dis- 
persion uniforme des frag- 
ments chromosomiques. 

x 230 


11 it. 


Fig. 11. Agglomérations de petits fragments chromosomiques. Ces agglomérations, qui ne 
sont pas encore dispersées dans le noyau, correspondent aux chromosomes salivaires 
«normaux » désintegrés. x 890 


une tendence a |’élargissement chez les deux autres chromosomes sali- 
vaires, dits «normaux» (comparez les figs. 6,7, 8). C’est également dans 
la partie de la glande qui forme le réservoir qu’a lieu cet élargissement. 
Ce phénoméne est analogue & celui qui a été déja décrit par MELLAND 
(1942), WuitE (1948), KraczK1Ewicz (1950). 

Les noyaux des cellules de la glande propre ne présentent pas une 
structure typique pour les noyaux des glandes salivaires. Des obser- 
vations semblables furent déja publiées par WuiTE (1948) chez Dasy- 
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488 Zyemunt KraczKiewicz et BoHpAN MatTuszEwskKI: 


neura affinis. Ces noyaux sont notamment remplis de petits éléments 

chromatiques qui ne rapellent en rien les chromosomes salivaires. 
L’observation et l’interprétation de la maniére dont se forme la 

structure de ce genre est possible grace 4 la structure des noyaux des 
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Figs. 13 et 14. Parties de noyaux de la glande propre de Mikiola fagi & un agrandissement 
plus fort que la fig. 12. On apercoit les fragments chromosomiques pourvus ou bien non 
de bandes. Fig. 13 x 1100, fig. 14 x 2000 
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Figs. 15 et 16. Désintégration des chromosomes «en ruban». x 1100 


cellules qui avoisinent le réservoir, ou bien de quelques-uns des noyaux 
du réservoir méme. Dans ces noyaux on observe une désintégration 
graduelle des chromosomes salivaires. La maniére de cette désintégra- 
tion des chromosomes de Mikiola fagi et de Rhabdophaga saliciperda qui 
ont l’aspect de chromosomes salivaires normaux indique qu’elle a lieu 
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en direction transversale et longitudinale. Les figs. 9 et 10 illustrent 

-ce phénoméne. Le début de cette désintégration se manifeste par une 
délamination d’une partie des bandes aux deux extrémités de ces chro- 
mosomes (fig. 10). Dans les étapes suivantes qu’on peut observer dans 
les noyaux avoisinant le réservoir on remarque des agglomérations de 
petits fragments chromosomiques, agglomérations qui correspondent aux 
grands chromosomes salivaires particuliers (fig. 11). 

Dans le reste des noyaux de la partie de la glande propre on ne peut 
plus observer de telles agglomérations. Les fragments chromosomiques 
occupent tout le territoire des noyaux et s’y trouvent disséminés uni- 
formement (fig. 12). On peut observer des différences entre ces frag- 
ments: une partie d’entre eux posséde une petite bande chromatique 
trés distincte, d’autres qui en sont pourvus également mais d’un autre 
caractére et enfin il existe des fragments qui sont dépourvus de bande 
(figs. 18, 14). Dans les fragments ot la bande est bien visible, il y a 
toujours des deux cétés de cette bande une zone de substance trés faible- 
ment colorée par l’orcéine ou par le carmin. La désintégration des 
chromosomes «en ruban » est illustré par les figs. 9, 15, 16. Puisque leur 
décomposition a lieu en direction transversale en rapport 4 la longueur 
du «ruban» il faut admettre, en accord avec l’interprétation de leur 
structure qui a été déja discutée, que cette décomposition a lieu en 
direction longitudinale. 

Discussion 

Nous avons déja discuté la question de la structure des chromo- 
somes salivaires «en ruban» en démontrant que tout plaide en faveur - 
de leur structure polyténique. 

Nous devons maintenant examiner de plus prés la question de la 
désintégration des chromosomes, surtout le probléme de leur désinté- 
gration transversale, que nous admettons. Il est surtout indispensable 
de le faire car l’opinion de WuiTE (1948) touchant ce sujet est tout a 
fait autre. WuITE est de l’avis que les noyaux des cellules de la glande 
salivaire propre sont polyploides. Il interpréte le changement du carac- 
tére polyténe des noyaux qui sont caractéristiques pour le réservoir de 
la glande en noyaux polyploides, selon lui, de la partie de la glande 
propre de la facgon suivante: il est de l’avis que le faisceau de chromo- 
némas qui forme les chromosomes polyténiques se désagrége compléte- 
ment en chromonémas individuels. Ensuite ces chromonémas se spira- 
lisent formant de petits chromosomes qui se dispersent dans tout le 
noyau d’une cellule de la glande propre. Cependant nous affirmons 
que chez Mikiola fagi et Rhabdophaga saliciperda la désintégration des 
chromosomes est transversale et longitudinale. Nous cvnsidérons 
comme arguments en faveur de la désintégration transversale les obser- 
vations suivantes. Les stades transitoires de la désintégration, pendant 
lesquels on voit dans les grands chromosomes salivaires de Mikiola fagi 
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et de Rhabdophaga saliciperda une délamination des téritoires terminaux 
de ces chromosomes avec leurs bandes charactéristiques, plaident en 
faveur de cette interprétation. Comme deuxiéme argument nous pou- 
vons citer le fait que les petits fragments qui se trouvent dans les noyaux 
des cellules qui avoisinent le réservoir forment deux agglomérations qui 
par leurs contours correspondent aux deux chromosomes salivaires 
normaux des glandes salivaires de Mikiola fagi et Rhabdophaga salici- 
perda (fig. 11). Ensuite dans les noyaux ot !’on ne voit que des petits 
fragments qui ont été déja décrits, on observe d’autres fragments de 
nature hétérochromatique disposés entre ces 
derniers (fig. 17). Ces fragments représentent 
indubitablement le reste des bandes hétéro- 
chromatiques médianes des grands chromosomes 
salivaires. Le fragment représenté dans la fig. 17 
ne peut pas été un nucléole. Il se distingue par 
v7 ‘ ad im sa chromaticité trés forte aprés la méthode a 
ae sues lorcéine, ce qui en général n’a pas lieu pour les 
Fig. 17. Partie d’un noyau 2 ae 
de la glande propre de ucléole. Du reste chez Rhabdophaga saliciperda 
Mikiola fagi. Fragment on observe des fragments analogues allongés, 
hétérochromatique d’un mi Fe ‘ 
des chromosomes salivai-  trés rapprochés par leur morphologie des bandes 
si oi emer er, hétérochromatiques des chromosomes salivaires 
«normaux». Il ne peut représenter selon nous 


chromosomiques. x 1100 
qu’une partie de la bande hétérochromatique des 


chromosomes salivaires typiques des noyaux du réservoir de la glande 
salivaire. La persistance de ces fragments hétérochromatiques, qui dans 
les chromosomes non-desintégrés sont bien visibles dans les figs. 6 et 7 


prouve bien que les parties des chromosomes-qu’elle délimitaient avant 


la désagrégation ont dai étre vouées 4 une fragmentation transver- 


sale. Cela n’exclut pas naturellement une fissuration longitudinale 





simultanée. 
Outre cela l’aspect des fragments ne rappelle en rien les chromosomes 


qui seraient formés par la spiralisation des chromonémas particuliers qui 
formaient auparavant le faisceau chromonématique des chromosomes 
salivaires. 

Quoiqu’on n’a pas observé jusqu’a présent de chromosomes salivaires 
du type des chromosomes «en ruban» comme chez Mikiola fagi et 
Rhabdophaga saliciperda, néanmoins des descriptions de chromosomes 
salivaires dont la largeur dépasse considérablement celle des chromo- 
somes du méme noyau de la glande salivaire sont bien connues (MELLAND 
1942, WuiTE 1948, KraczkiEwicz 1950). MELLAND (1942) suppose que 
l’augmentation de la largeur de ces chromosoines est die & leur plus 
grande polyténie. WHITE (1948) n’est pas d’accord avec cette inter- 
prétation et affirme que la largeur de ces chromosomes ne dépasse pas la 
largeur des renflements des chromosomes salivaires nommés «puffs» ou 





Dm A th? 








Structure atypique des chromosomes salivaires de Cécidomyides 491 


«bulbs». Or l’existence de ces renflements ne peut étre interprétée que 
par un relachement local de la texture du faisceau de chromonémas du 
chromosome salivaire et non par une augmentation locale de la polyténie. 

Chez Mikiola fagi on observe également que les chromosomes qui 

ont une structure polyténique typique sont parfois excessivement élargis, 
rappelant de la sorte les larges chromosomes salivaires décrits pai les 
auteurs ‘sus-mentionnés (comparez les figs. 6, 7 avec la fig. 8). Les 
chromosomes excessivement élargis de Mikiola fagi sont en mémé 
temps plus courts que ces mémes chromosomes 4 |’etat qu’on trouve le 
plus souvent. Le phénoméne de ce genre pourrait étre encore expliqué, 
comme le fait WHITE, par un relachement de la structure polyténique, 
quoique cette explication ne donne pas de réponse a la question du rac- 
courcissement de ces chromosomes. Mais la supposition de ce genre ne 
peut pas étre admise pour expliquer la structure des chromosomes «en 
ruban». Il nous semble que dans ce dernier cas nous avons affaire avec 
une augmentation indubitable de la polyténie par rapport aux deux 
autres chromosomes du méme noyau. L’augmentation de la polyténie 
est accompagnée dans ces chromosomes par leur longeur relativement 
petite. 
Il existe done dans les noyaux des cellules de la glande salivaire une 
différence énorme de longeur entre les chromosomes salivaires «en ruban » 
et ceux du type normal. Le rapport de la longueur des chromosomes sali- 
vaires «normaux>» vis 4 vis de la longueur des chromosomes «en ruban » 
est de 6,6:1. Cependant le rapport des longueurs des chromosomes mito- 
tiques en comparant les plus longs chromosomes avec les plus courts de 
la méme plaque equatoriale est de 2:1. 

En nous pronongant décidément en faveur de l’explication de 
l’extréme largeur des chromosomes «en ruban» par l’augmentation de 
leur polyténie, nous ne pouvons néanmoins pas donner a l’heure actuelle 
une explication plausible d’un changement si radical du rapport entre 
les longueurs des chromosomes. Il nous semble probable que |’augmen- 
tation de la polyténie de certains chromosomes salivaires du lot des 
chromosomes d'un seul noyau, accompagnée simultanément d’un plus 
faible allongement, comme cela ce présente chez Mikiola fagi et Rhab- 
dophaga saliciperda pour les chromosomes «en ruban», est l’expression 
dune plus vive activité physiologique par rapport aux autres chromo- 
somes du méme lot qui ont une structure polyténique normale. 


Résumé 
1. Chez deux espéces de Cecidomyides, Mikiola fagi et Rhabdophaga 
saliciperda, on observe deux catégories de noyaux des cellules de la 
glande salivaire: 1) les noyaux du réservoir de la glande, 2) les noyaux 
de la glande propre. Dans les noyaux du réservoir on observe 4 chromo- 


somes salivaires. Deux d’entre eux, nommeés par les auteurs chromo- 
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somes «en ruban», se distinguent en contraste avec les deux autres par 
une augmentation de la polyténie. Les auteurs admettent que l’augmen- 
tation de la polyténie de ces chromosomes est en rapport avec une 
augmentation de leur activité physiologique vis 4 vis des autres chromo- 
somes du méme noyau. 

2. Dans les noyaux des cellules de la glande propre on observe une 
désintégration des chromosomes salivaires. Cette désintégration a lieu 
en direction transversale et longitudinale, ce qui aboutit 4 une structure 
granulaire trés caractéristique. 
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